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I N T R 0 D D c c I  0 K
En lo s  euca rio n tes  su p e r!o res , l a  recombinaciSn en tre  genes situ ad o s 
en e l  nismo cromosooa se produce en l a  m eiosis g rac ia s  a  lo s  fen&menos del aparea 
□ len to  y  e l  sobrecruzam iento.
En o a te r ia le s  aprop iados, e l  an& lis ls  clto l& glco de lo s  aspectos -  -  
cuan tita tiT O s d e l sobrecruzam iento (fre cu en c ia  7  d is tribuc i& n  de quiasmas) puede 
l le v a r s e  a  cabo de forma d ir e c ta .  S in  embargo, en o tro s  casos, la s  observaciones 
podrlan  e s ta r  condicionadas por l a s  m odificaciones su f r id a s  desde e l  moments en -  
que se produce e l  sobrecruzam iento h a s ta  e l  moments de su observaciSn. La term ina 
liz a c iS n , d e fin id a  por D arling ton  en 1931 corns e l  movimiento de lo s  quiasmas ha- 
c ia  lo s  extremos de lo s  cromosomas, podria  se r  l a  causa p r in c ip a l de d ichas modi­
f ic a c io n e s . E sto  hace que en e l  e s tud io  de l a  frecu en c ia  7  d is tribuc i& n  de qu ias­
mas deba te n e rse  en cuenta no so lo  e l  fenèmeno d e l sobrecruzam iento en s i  mismo , 
s in s  tambi&n e l  fen&aeno de l a  term inalizaci& n.
1. APAR5AI-IIENT0 CRCT-IOSOHICO Y FORMACION PE OUIASIIAS.
Se en tiende por apaream iento cromos&mico l a  asociaci& n in tim a , la d s  
a la d s , de lo s  cromosomas hom&logos que tie n e  lu g a r  durante l a  P ro fase  mei&- 
t i c a  7  que se puede v is u a l iz a r  c i tol&gicamente desde l a  C igotena.
Los m utantes que p resen tan  f a l l s  en e l  apaream iento se Uaman asinâo  
t i c o s ,  para  d is t in g u ir lo s  de lo s  desin& pticos, en lo s  que f a l l a  l a  formaci&n -  
de quiasmas 0  hay una term inalizaci& n m&s r&pida de e s to s .
Bn general e l  e s tu d io  d e l apaream iento a l  m iscroscopio 6 p tic o  no pue­
de hacerse  mas que de un nodo in d ire c to , en fa se s  en l a s  que lo s  pa res  de honS 
logos se mantienen asociados so lo  por lo s  quiasmas.
A n iv e l de m icroscopia e le c trS n ic a  se ap re c ia  l a  formaci&n de conq)le- 
jo s  s in ap tin lm lco s duran te  l a  C igotena, e s tru c tu ra s  t r i p a r t i ta s  que no aparecen 
complétas h a s ta  l a  P aquitena y  que se desorganizan en D lp lo tena . Por ta n to , en 
fa se s  p o s te r io re s  a S s ta s , lo s  responsab les de mantener asociados lo s  hom&logos 
se r la n  lo s  quiasm as, a l  menos en l ln e a s  générales (v e r re v . John 1976).
E sta  e s t ru c tu ra ,  d e s c r l ta  po r prim era vez por Moses y  faw o ce tt de modo 
Independlente en 1 9 5 6 , se considéra  no so lo  e se n c la l p ara  e l  mantenlmlento de -  
l a  s in a p s ls , s lno  tam biln condlcl&n n e c e sa r la  aunque no s u f ld e n te  p a ra  l a  formg 
d& n de quiasmas (Both y  Parchman 1971). No obstan te  G re ll e t  aU(1972) han demos 
trado  en D rosonhllg l a  e m ls te n d a  de sobrecruzam iento en ausenc la  aparen te  de -  
complejos sinaptin& m lcos. En d iv e rse s  organlsmos se ha d e s c r ito  l a  e x is te n d a  -  
de unos componentes . nodu lares en l a  regi&n c e n tra l d e l eomplejo slnaptin&m ico, 
cuya oorrespondenda en tlem po, nCtmero y /o  posld& n con e l  sobrecruzam iento, ha 
sido  sehalada por prim era vez po r C arpenter (1975) y  con p o s te r lo r ld a d  por nume 
ro sos a u to re s , e n tre  o tro s ; Z lck le r (1977), BogdanoV (1977), Moses e t  alj(1977) 
y G ll l le s  (1979).
Antes de que se e s ta b lU c e  e l  apaream iento con l a  formaci&n d e l com — 
p ie  jo  sinap tinêm ico , es n ecesa r lo  expU car par quê raecanismo se coloca cada cro 
mosoma en su s i t i o  e s p e c if lc o , de manera que l a  formaci&n de eomplejo sinap tinS  
ndco ocurre s&lo e n tre  hom&logos y  c&mo e l  en tre lazam len to  de b iv a le n te s  es po- 
co fre c u e n te . Moens (1973) pudo d e te c ta r  un patr&n e sp e c ia l en l a s  p o s id o n e s
3de onganche sobre l a  cexorana nuclea r de lo s  erctreEos de lo s  elener.tos la t e r a  -  
l e s  en L ocusta. y que e s to s  s i t i o s  de enganche se nueven duran te  l a  s in a p s ls .
Sin  en'oargo, l a  nenbrana nuclear no puede se r e l  ûnico condicionante, ya que l a  
in ic ia c iS n  de l a  fom aciôn  de conplejo sinaptinêm ico no e s ta  confinada a l a  pe- 
r i f e r i a  d e l nûcleo (lioens 1963, 1969, ver re v . llaguire 1977). B ennett, S tern  y 
Woodward (1974) han detec tado  m a te ria l f i b r i l a r  semeja n te  a  n ic ro tû b u lo s en -  
nûcleos de t r ig o ,  que t a l  vez enganchen en tre  s i  lo s  hom&logos, en s i t i o s  esne 
c l f ic o s  d is tr ib u id o s  a lo  la rg o  de lo s  cromosomas, an te s  de conseguirse l a  s i -  
n ap sis  y l a  fo m aciô n  de complejos sinaptinêm icos (ver re v . de Maguire 1977).
^  n iv e l bioqulm ico, aunque so lo  se ha podido e s tu d ia r  en pocos orga­
nism es, cabe d e s taca r l a  re la c iê n  del apaream iento homSlogo "e fec tiv o "  ( e l  que 
puede conducir a formaci&n de quiasmas) en L U im , con l e  e x is te n c ia  de a so c ia  
ci&n en tre  l a  l ip o p ro té in e  de l a  membrane n u c lea r, l a  p ro te in a  R que p e r te  ne -  
ce a dicho eomplejo l ip o p ro te in ic o  y  e l  z  -  ADN, durante l a  Cigotena (ver re v . 
S te rn  y H otta 1973). E sta  asociaci& n es im presc ind ib le  para  que haya s in a p s is , 
como se ha demostrado s i  se in t e r f i e r e  so lo  l a  asociaci& n de e s to s  t r è s  elemen 
te s  (H otta y Shepard 1973) o .s i  se inh ibe  l a  s in te s i s  de z -  ADN ( i t o ,  H otta y 
S te rn  1967).
La p ro te in a  R o p ro te in a  de reasociaci& n es capaz de c a ta l iz a r  l a  re a  
sociaci& n de cadenas simples de ADN. E l f a c to r  c r l t i c o  para  l a  formaci&n o a c t i  
vaci&n de l a  p ro te in a  R y  de l a  lip o p ro te in a  n u c lea r, que condensa en Leptotena 
y se d e tien e  ju s to  en tes  o coincidentem ente con e l  proceso de e s t a b i l i  zac i &n d e l 
apaream iento, p arece se r  l a  in teracci& n en tre  hom&logos en fa se s  a n te r io re s  a la  
C igotena. Por e l lo  en lo s  h lb r id o s  aquiasm êticos 31acl: Beauty de L il iu a  se con­
s id é ra  que l a  ausencia  de hom ologîasuficien te  en l a  causa de una formaci&n muy 
dism inuida de e s to s  componentes p ro te ic o s .
4E l z -  ADN que se s ln te t iz a  du ran te  l a  Cigotena es un conjunto de 
secuencias û n icas , de una lo n g itu d  de 10^ pares de bases (H otta y S te rn  1975 ) 
con un a l t o  contenido en G C y  d isp u esta s  en e l  ADIî crcaosSmico de modo d is -  
perso . Corresponde a  l a  r e p l ic a c i 6 n ta r d la  d e l 0 , 1 a  0,3% d e l ADN que quedS 
s in  r e p l ic a r  duran te  l a  fose  S p rem clo tica , a  p esa r de l a  d u rac i6 n m&s la rg a  de 
e s ta  f a s e ,  fen 6 aeno que parece determ inar de modo i r r e v e r s ib le  l a  en trad a  en -  
m eiosis.
En cambio e l  p -  AQI s in te t iz a d o  duran te  l a  P aquitena re p re se n ts  -  
una s in te s i s  de reparaci& n, no es de n a tu ra le z a  semlcon se rv a tiv e , teniendo su -  
loca lizac i& n  en secuencias moderadamente r e p e t id a s .  Tambiln durante e s ta  fa se  
se d é te c ta  ac tiv id ad  endonuclease. En e l  eomplejo de lip o p ro te in a  de membrane 
nu c lea r aparece ademâs o tro  t i ^  de p ro te in a , l a  p ro te in a  ü , capaz de desnatu ra  
l i z a r  e l  ADN de doble banda a ARî de cadena s e n c i l la .  A d if e r e n d a  de l a  -  
p ro te in a  R, ambas a c tiv id a d e s , endonucleasa y  p ro te in a  U se encuentran ta n to  en 
h lb r id o s  aguiasm aticos como qu iasm aticos, aunque no actuan  s i  a n te s  no ha h a b i-  
do un apaream iento e fe c t iv o .
R iley  y B ennett (1971) han encontrado ev idenc ia  en t r ig o ,  de s in te s i s  
de ADN en e s ta d io s  avanzados de l a  m e io sis . E sta  s in te s i s  po d ria  e s ta r  re la c ic ^  
nada con l a  so ldadura ta r d ia  de la s  in te rru p c io n e s  que lim ita n  l a s  secuencias 
d e l z -  ADN en C igotena.
Si b ien  lo s  quiasmas nopueden se r  v isu a liz ad o s  h a s ta  D ip lo tena , se -  
acep ta  que su formaci&n t ie n e  lu g a r  e n tre  Cigotena y  P aqu itena , ya que I s t a  no 
puede a fe c ta r s e  mis ta rd e  con e l  uao de d iv e rse s  agen tes (Henderson 1970).
Aunque lo s  modèles m oleculares mas completes sobre e l  mécanisme i n t i -
5mo de l a  foraaci& n de quiasmas son lo s  de IVhitehouse (1963» 1965) y  H olliday  -  
( 1 9 6 4 , 1 9 7 4 » 1 9 7 7 ) , lo s  cua le s  in t e n tan e x p lic a r  e l  fenomeno de l a  convcrsiSn 
gSnica, nos parece mis i n te re sa n té  d e ta l l a r  e l  modelo de S tern  y H otta ( 197S) 
porque u t i l i z a n  lo s  conocin ien tos bioqulanicos que se tien en  sobre l a s  fa s e s  -  
n e iê t ic a s  re lac io n ad as  con e s te  fen&oeno. E ste  modelo supone una reducci&n pro 
g res iva  con e l  d e sa rro U o  m ei6tico  d e l nùmero de p o s ib ilid a d e s  de ocu rrenc ia  de 
sobrecruzam iento. En prim er lu g a r  ac tua  l a  endonucleasa sobre e l  ADN de doble 
banda pero rom peria so lo  una de l a s  dos cadenas. Probablemente se n e c e s ita  des­
pu is a c tiv id a d  fo s fa ta s a  que d e je  l i b r e  e l  extreme 3' h id ro x i, aunque no se ha 
detec tado  ninguna fo s fa ta s a  e sp e c lf ic a  de m eio sis . La mayorfa de e s to s  e x tre  -  
mos reacc io n a rin  con e l  eomplejo de r e p a ra c i ln ,  pero algunos lo  har&n con l a  -  
p ro te in a  U.
Puesto  que l a  p ro te in a  ü no impide l a  a c tiv id a d  de l a  JJXI polim erasa 
muchos de e s to s  û ltim os pueden se r  reparados to d av ia  pero a algunos se a s o c ia r l  
l a  p ro te in a  E, pudiendo o c u r r ir  a s l  una r e a s o c ia c i ln  cruzada, y p o s te rio rn e n te  
se c o o p le ta r l e l  proceso con l a  a c tu a c iln  de l a s  enzimas in y lic a d a s  en l a  recom 
b in a c iln .
2 . - FBECUENCIA Y DISTRIBÜCIOH DE QUIASMAS
La v a r ia c i ln  de l a  frecu en c ia  de quiasmas den tro  de un ind iv iduo  pue 
de considérerse  d iv id id a  en t r è s  n iv e le s  d i s t i n to s :  a) en tre  zonas de un biva­
le n te  b) en tre  d is t in to s  b iv a le n te s  c) e n tre  c l lu la s  de un mismo ind iv id u o . %  
to s n iv e le s  de v a r ia c i ln  conducirln  a unos p a tro n ss  de d is trib u c i& n  de quiasmas 
oara  ese Ind iv iduo .
E stos patrô n es  podrlan  no s e r  a l  azar s i  se v ie ra n  a fec tados por t r è s  
fen&menos p r in c ip a le s :  lo c a l iz a c lS n , term inalizaci& n e in te r f e r e n c ia .  S in embar 
go, nuchas veces r é s u l ta  d i f i c i l  saber c u l l  de e l lo s  es e l  que e s t i  condicionxm 
do que un patron  detem inado  no sea a l  a z a r .
2 .1 .  Variaci&n en l a  formacl&n de ouiasmas en tre  zonas de un b iv a le n te .
S i l a  probabdlidad de fo m a rse  un quiasma es ig u a l en todos lo s  pun -  
to s  de un b iv a le n te , l a  d l s t r i b u d ^ n  de quiasmas en ese  b iv a le n te  s e r l  a l  
a z a r .  Los dos fen&menos que pueden a l t e r a r  e s ta  d is trlb u c i& n  a l  a za r son l a  
loca lizac i& n  y  l a  in te r f e r e n c ia .
2 .1 .1 . Locali zaclSn .
Se en tiende por loca lizac i& n  e l  hecho de que lo s  quiasmas se f o r  
ran  p referen tem ente en segmentes cromos&micos e sp e c lf ic o s .
La loca llzac i& n  puede se r  d i s t a l  o proxim al, ex ls tlen d o  una em­
p i l a  variacl& n, no so lo  e n tre  esp ec ie s  (John y  Lewis 19&5 ) ,  s ino  -  
tambi&n en tre  saxos de l a  misma espec ie  (Watson y  C allan 1963, Ved 
3 r a t  1966, Vosa 1972 P e r r y  y  Jones 1974) e in c lu se  e n tre  b iv a le n te s  
de l a  misma c ê lu la  (White 1936, 1954).
A menudo l a  loca lizac i& n  de quiasmas puede e s ta r  re lac io n ad a  -  
con l a  fre cu en c ia  de quiasmas: en organismes que tengan b a ja  f r e  -  
cuencia de quiasmas y  loca lizac i& n  d i s t a l ,  a l  aumentar l a  frecuen­
c ia  de quiasmas apareceran  mis quiasmas in t e r s t i c i a l e s  o proxim ales 
(rev . Rees y  Jones 1977). O tras veces puede s e r  una consecuencia de
l a  in te r f e r e n c ia  (Henderson 1963, Fo:: 1973, ver rev . Sybenga 1975). 
A p esa r de e s to , muchas veces puede encon trarse  que se a l t é r a  l a  -  
d is trib u c i& n  de quiasmas s in  canbio en l a s  frecu en c ias  y s in  que pue 
da se r  a tr ib u id a  a in te r fe re n c ia  (Jones, 1967 y Jones 1974), por lo  
que es razonab le  acep ta r que l a  localizac i& n  puede ten e r un conponen 
te  in t r ln s e c o  prop io .
E x is ten  dos h ip& tesis para  ex p lic a r l a  localizac i& n  de quiasmas:
a) Localizaci& n del pnarAawiento. Supone que lo s  quiasmas so lo  pue 
den form arse en lo s  segmentos que lo g ren  e l  apaream iento, y l a  eoiis 
te n c ia  de loca lizac i& n  de segmentos aparean tes conducirl a  lo c a l i ­
zaci&n de quiasm as. E sta  h ip& tesis  f u i  p ropuesta  por D arling ton  -  
(1935) p ara  e x p llc a r  l a  correspondencia e n tre  localizac i& n  de qu ias 
mas y l a  de apaream iento en P r i t l l  l a r i a . donde ambas eran  prcadma -  
l e s .  E ste  stq>uesto s é r ia  v i l id o  para  l a s  e sp ec ies  que p resen ten  t a l  
correspondencia, como por ejemplo l a  observada en l a  D iplotena a t i -  
p ica  de machos de Stethophvna grossum (Janssens 1924), Parap leu rus 
p-11 iaeeu s (Henderson 1969 a ) ,  Chrrsochroon d isp a r (Henderson 1969 a) 
s i  b ien  e s to s  organismos no presen tan  una Paquitena t i p ic a  sino  un 
estado d ifu so . Rhoades (1968) acep ta  que e x is te  una relaci& n en tre  
l a  p ro b ab ilid ad  de que se de un quiasma y  l a  extensi&n d e l aparea -  
m iento.
S in  embargo, se hace n ecesa rio  p u n tu a liz a r que e l  apaream iento 
inconp le to  d e l que se hab la  se r e f ie r e  a apaream iento " e fe c tiv o " , 
que puede no c o in c id ir  con e l  v is ib le  a l  o p tic o . Algunos au to res  su
poncn que l a  e fe c tiv id a d  se basa en l a  p o s ib il iô a d  de que se forme 
c o n ^ e jo  sinap tinêm ico  norm al. Por e l  c o n tra r io  S te rn  y  H otta (197S) 
afirm an que un eomplejo sinaptinêm ico aparentem ente normal no rep re  
sen te  necesariam ente que se e s tê n  dando l a s  condiciones de aparea  -  
miento n ece sa ria s  p ara  que pueda ac tu a r l a  endonucleasa re lac io n ad a  
con l a  formaci&n de quiasmas.
En lo s  machos de Stethonhlvma erossum Jones (1973) no encaen tra  
elem entos la t é r a l e s  desaparcados a l  hacer reco n s tru cc io n es p a rc ia  -  
le s  de nûcleos p aq u itên ico s , a tribpyendo entonces l a  lo ca llzac i& n  a  
c ie r ta s  e s tru c tu ra s  a s im e tric a s  de olgunas zonas de lo s  complejos -  
sinap tinêm icos. Pero cuando se hacen c e r te s  se r iad o s  y se re c o n s tru  
ye to ta lm en te  e l  n&cleo, se a p rec ia  que en aq u e llo s  8 b iv à le n te s .d e l 
t o t a l  de 11 que p resen tan  localizac i& n  proxim al de quiasm as(Janssens 
1 9 2 4 » P e rry  y  Jones 1974)» l a  extensi&n de l a  formaci&n de eomplejo 
sinaptinêm icos e s té  .lim itad a  en una lo n g itu d  determ inada a  p a r t i r  d e l 
centr&mero (W allace y  Jones 1978, F le tc h e r  1978).
E sta  h ip& tesis no es aceptada por John (1976) sobre l a  base de -  
que en C lilo ea ltis  conspersa. donde lo s  t r è s  b iv a le n te s  m etacên tricos 
con loca llzac i& n  d i s t a l  p resen tan  f a l l o  d e l apaream iento i n t e r s t i c i a l ,  
s in  embargo en e l  r e s to  de lo s  b iv a le n te s  con loca lizac i& n  d i s t a l  o 
proxim al e l  apaream iento es com plete. Tambien argumenta que e l  f a l l o  
d e l apaream iento observado en l a s  D iplo tenas a tf p ic a s  de lo s  o rgan is 
mos que p resen tan  estado d ifu so  on lu g a r de P aqu itena , puede no se r 
t a l ,  represen tando  e l  estado  d ifu so  e l  monento en que e l  apareamien­
to  es complete. Conclu^'e que l a  loca lizac i& n  d e l apaream iento es mis
9bien  una consecuencia de l a  loca lizac i& n  de quiasmas que l a  causa 
de e l l a .
Una Dodificaci& n a  l a  hifi& tesis d e l apaream iento in te rru c p id o , 
que perm ite au L ica rla  a  l a s  espec ies en l a s  que e l  apaream iento l i e  
ga a se r  com plete, es suponer que l a  formaci&n de quiasmas ocurre -  
preferen tem ente en lo s  s i t i o s  de in ic iac i& n  d e l apaream iento. Por -  
tan  to  con un d e tem in ad o  patr&n de loca lizac i& n  de e s to s  pun to s , se 
ob tend rla  tambi&n un patr&n e sp e c if ic o  de d is trib u c i& n  de quiasmas 
(ver re v . John y  Lewis 1965, Sybenga 1975 y  Maguire 1977).
b) D istribuci& n de quiasmas en relaci& n a  l a  d is tribuc i& n  de hete ro -  
crom atina.
IVhite (1954) s u g ir iô  que e l  pa trôn  de lo c a liz a c i6 n  r e f l e j a  l a  or 
ganizaci&n b ls ic a  de lo s  cromosomas, en p a r t ic u la r  l a  d is tribuci& n  
de eu y  heterocrom atina .
En genera l se admite que no se forman quiasmas en l a s  r é g iones 
he terocrom &ti cas (v e r re v . John y  Lewis 1965, John 1976) y cuando 
se forman en e s ta s  zonas, lo  hacen en re a lid a d  en la s  pequenas se -  
cuencias encrom&ticas que contienen i n t e r caladas (Dyer 1963, Fonta­
na y  V ickery (1974).
L in n e rt (1954) estud iando  v a ria s  esp ec ie s  de S a lv ia  que presen- 
taban patrones d if e re n te s  de he terocrom atina, v io  que no habla una 
correlaci& n en tre  l a  p re sen c ia  o ausencia  de heterocrom atina y  l a  -  
posici&n de lo s  quiasm as. En S. neaorosa. donde se podla determ inar
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l a  posici& n de quiasmas en b iv a le n te s  in d iv id u a le s , se observaba que 
muchos de e llo s  se daban en l a  iro n ta r a  en tre  h e te ro  y  encrom atina, 
t a l  vez porque t a i e s  f ro n te ra s  inçiidan e l  movimiento de lo s  qu ias -  
mas. En e s te  û ltim o aspecto  Santos y  Q iraldez (1978) encuentran  un 
comportamiento s im ila r  p ara  l a  heterocrom atina -  C i n t e r s t i c i a l  en 
Chorthioous b ig u ttu lu s . O tros tra b a jo s  que, como e s to s ,  observan -  
ausencia  de quiasmas en heterocrom atica  -  C son lo s  de: Marks(l974) 
en Anemuna blanda . Jones (1978) en centeno, H ulten (1974) en e l  -  
hombre. F ox ,C arter y  H ew itt (1973) en lo c u s te s .
Sobre l a  in f lu e n c ia  de l a  heterocrom atina en l a  fre cu en c ia  de -  
quiasmas cabe d e s ta c a r e l  tr a b a jo  de Shaw (1971) en Stëthonhvma. 
Observa una incrém ents de l a  m edia.de quiasmas, por form arse un qu ias 
ma d i s t a l  ademâs d e l proxim al, cuando hay segmentos heterocrom Kticoa 
supernum eraries. P or e l l o  se m uestra co n tra rio  a  l a  te o r la  d e l apa­
ream iento in terrum pido . Tambi&n Yamamoto y  1-licklos (1978) cuando -  
exaninan por a n l l i s i s  gen&tico l a s  consecuencias m ei& ticas de d iv e r 
sas d e lec io n es p a rc ia le s  en l a  heterocrom atina c& ntrica d e l cromo -  
soma X, en hembras de cooprueban que en cada uno de lo s
tip o s  son sustancia lm en te  d ife re n te s  ta n to  l a  can tidad  como l a  po -  
sici& n de l a  recombinaci&n con re sp e c te  a  lo s  de un X norm al. Asi -  
mismo John (1973) observa una relaci& n de lo s  segmentes heterocrom ^ 
tic o s  con l a  f re cu en c ia  de quiasmas en lo c u s te s .
Las d if e re n c ia s  en l a  loca lizac i& n  de quiasmas e n tre  sexes, t e ­
niendo ambos e l  mismo patr&n de heterocrom atina, no podrlan  se r  ex­
p l i  cadas por e s ta  te o r ia .  Por ta n to  la h e te ro c ro n a tin a  no es l a  ûnica
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base de l a  local!zaci& n  de q u lasoas,
2 ,1 .2  In te r fe r e n c la  cromosSadca,
EL a n â l i s i s  g e n itie o  U ev a  a  M illier (1916) a d é f in i r  l a  e x is te n  
c ia  de un fen&aeno, que 11 «nn in te r f e r e n c la  crnmnsfer.l ea , por e l  cual 
l a  o cu rren c ia  p rev ia  de un sobrecruzam iento disminuye ( in te r f e re n c la  
p o s i tiv a )  0  aumenta ( in te r f e re n c la  n ege tiva) l a  p ro b ab ilid ad  de que 
se dê o tro  en un lu g a r  pr&dLno d e l cromosoma,
A n iv e l c i t o l 6 gico e s te  fen&meno se m a n ife s ta r ia  por una lo c a  -  
l lz a c iS n  y  d is tr ib u c iô n  de qu iasnas no a l  azar (Henderson 19cJ, Fox 
1973).
La h ip S te s is  de Mather (1937) para  e x p lic a r  cual es e l  m ecanis- 
mo de in te r fe re n c la ,  asume que l a  formaclSn de qulasmas es secuenc la l 
a p a r t i r  de un punto i n i c i a l ,  que supone pueda se r  e l  centrSm ero. El 
prim er quiasma se form arâ a una d is ta n c la  d i f e r e n c ia l ,d ,  d e l punto de 
In ic lac l& n  y  a p a r t i r  de ê l  lo s  qulasmas se podrah formar guardando una 
d is ta n c la  de in te r f e r e n c la ,  i .  H olliday  (1977) propone por p rim era vez 
una exp licaciS n  m olecular de l a  in te r f e r e n c la .  P o stu la  que l a  in t e r f e  
re n c la  puede depender d e l im porte 1 1 mltado de una p ro te ln a  con a f i n l -  
dad por e l  ADN, que e s ta  lo c a l lz a d a  especiflcam ente en e l  complejo s i  
naptlnemlco responsab le  de l a  e s tab lllz ac i& n  d e l sobrecruzam iento. La 
dism inuclon de e s ta  p ro te ln a  en l a  veclndad de un sobrecruzam iento ha 
ce Improbable que se forme un segundo sobrecruzam iento en su proxim l -  
dad.
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La h ip S te s is  de Mather parece te n e r  confinoaciSn en lo s  tr a b a  -  
joa  expérim entales re a liz a d o s  en S ch is to cerca  g re c a r ia  por Henderson 
( 1 9 6 3 ) y  Fox ( 1 9 7 3 ) ( s i  b ien  e l  punto i n i c i a l  parece se r  eltel&znero) 
y en humanos por H ulten (1974). Los dos prim eros au to re s  siqxanlan que 
no se habla dado term inalizaci& n hast a  e l  moments en que hacîan  l a  -  
toma de d a to s .
Cuando l a  posic iS n  d e l quiasma puede haber variado  an te s  d e l mo 
mento de su ob se rrac i^n , se puede abordar l a  e x is te n c ia  de in te r f e r e s  
c ia  por mêtodos m&s in d ire c to s .  Asi como se reconoce un b iv a le n te  me- 
ta c ê n tr ic o  en V ic ia  faba  , Haldane (1931) comprueba que l a  d is tr ib u c iS n  
de quiasmas por b iv a le n te  no se a ju s ta  a  l a  d is trib u c i& n  de P oisson .
La frecu en c ia  de l a s  c la se s  con a l to  nûmero de qulasmas son menores de 
lo  esperado, lo  cual in d ic a  que lo s  quiasmas en e l  moments de su forma 
ci&n tlen d en  a d arse  separados. Tambi&h l a s  fre cu en c ie s  observadas pa 
r a  l a s  c la se s  de bajo  nùmero de qulasmas ser&n menores que l a s  espera  
des, ya que a l  c a lc u la r la s  a  p a r t i r  de l a  media observada ser&n sobre 
estim adas. En e l  es tu d io  de Rowlands (1958) p ara  e l  mlsmo m a te r ia l.  
Slide l a  co inc idenc ia  como l a  raz6n e n tre  v a rianza  ebservada y  v a ria n -  
za esperada , siendo e s ta  û ltim a  ig u a l a  l a  media s i  hay una d is tribu .*  
ci6n de P o isson . Eneuentra que e l  In d ice  de in te r f e r e n c la ,  calcu lado  
como 1 menos l a  co in c id en c ia , es s ig n lf ic a t lv o .  En cambio F o g v ill -  
(1958) en L ilium  loneiflo rum  . mezclando lo s  da to s de lo s  10 b iva len  
te s  co rto s  ob tien s una d is tribuc l& n  de quiasmas por b iv a le n te . A par 
t i r  de l a  frecu en c ia  observada para  l a  c la se  de 0 quiasmas c a lc u la  l a  
media y con e l l e  l a  frecu en c ia  esperada para  l a  c la se  de 1 quiasma, -  
suponiendo que se t r a t a  de una d is tr ib u c iS n  de P o isson . Como l a  f r e  —
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cuencia observada es mucho mayor supone que l a  in te r fe re n c la  ha hecho 
que muchos de lo s  b iv a le n te s  que deberîan  de ten e r dos quiasnas se ban 
quedado con so lo  un quiasma. Tamblên e l  método de l a  raz&n de v a rla n -  
zas de tec tab a  In te r fe r e n c la  s ig n if ic a t iv e .
La In te r fe re n c la  a tra v ê s  d e l centr&mero se ha estudiado por cü 
fe re n te s  mêtodos, segûn pudleran  o no d ls tln g u ir s e  lo s  brazos cromosS 
c lc o s .
En b iv a le n te s  m etacên trlcos se supone que l a  p robab ilidad  de fo r  
mar qulasmas es Ig u a l en lo s  dos b razos, y a  p a r t i r  de l a  media de -  
qulasmas observada por farazo cromos&mlco se ca lcu lan  l a s  frecu en c las  
esperadas de b iv a le n te s  cerrados, a b le r to s  y pares de u n iv a len te s , corn 
p arin d o las  después bon la s  observadas. Por e s te  método se d é tec té  In te r  
fe re n c la  a t r a v is  d e l centrémero en Culex p lp len s y no en Theobaldla -  
lo n g la re o la ta  (C allan  y M ontalentl 1947). Sybenga (I960) In troduce -  
una m odiflcacién  suponiendo que l a s  p ro b ab llld ad es no son Ig u a les  en 
lo s  dos b razos, en funclén  de su lo n g ltu d . Observa desv laclones de la s  
frecu en c las  esperadas en S eea le . C ro to la r la  y  C offea. pero la s  I n te r  -  
p rê ta  como causadas por c le r to  t lp o  de lo c a l lz a c lé n  de quiasmas.
Cuando pueden d ie t lh g u lrs e  lo s  brazos de lo s  b iv a le n te s , lo s  mé 
todos u t i l lz a d o s  han s ldo : e l  ya c ltad o  de l a  razén de v arlanzas por -  
Patau (1941) en D lcranoovla t r ln o t a t a » e l  a n é l l s l s  de re g re s lé n  en tre  
la s  frecu en c las  de quiasmas de lo s  dos brazos para  grupos de cromoso -  
mas subm etacéntrlcos o subacrocén trlco s por H arte (1956) en Paeonia -  
t r l a r i s t a t a . y l a  estlm aclén  de l a  co incidencia  como l a  razén  en tre  -
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lo s  b iv a le n te s  cerrados observados y  lo s  esperados, ca leu lados e s to s  
é ltim os a p a r t i r  de l a s  frecu en c la s  de quiasmas observadas en cada -  
uno de lo s  brazos por Sybenga y  De V ries (1972) p ara  B-cronosomas de 
Seeale cereale»  S i b ien  en e l  prim er e s tu d io  se d é te c té  fu e r te  i n t w  
fe re n c ia  p o s i t iv a  en tre  brazos,. en lo s  o tro s  dos se encontré v a r ia  -  
c ién  para  e l  t lp o  de in te r fe re n c la  o su m an ifestac ién , segén e l  g ru - 
por cromosémico estud iado  (Paeonia) o segûn l a  p la n ta  e s tu d iad a (S eca le ) 
En e s te  û ltim o caso , Sybenga a tr ib u y e  t e l  comportamiento a d ife re n  - - -  
c ia s  en l a  lo c a l iz a c ié n  de quiasm as, de modo que en l a  p la n ta  que tem 
g& una lo c a l iz a c ié n  mis proxim al d e l quiasma en e l  farazo la rg o , e s te  
i n t e r f e r i r l  l a  form acién de quiasma en e l  farazo c o rto .
En general parece haber una c o rre la c ié n  neg a tiv e  e n tre  l a  f r e  
cuencia de qulasmas y  l a  p o s ib il id a d  de d e te c ta r  in te r fe re n c la  a  t r a  
v is  d e l centrémero (ver re v . Sybenga 1975). No o b s tan te , l a  correspon 
dencia en tre  faaja frecu en c ia  de quiasmas e in te r f e r e n c la  a  t r a v is  d e l 
centrémero no es e s t r i c t a :  no l a  hafarl cuando l a  causa de l a  faaja fpe  
cuencia no sea l a  in te r f e r e n c la ,  s ino  cu a lq u ie r o tro  f a c to r .  Por ejem 
p lo , s i  e x is te  f a l l o  de apaream iento a lred ed o r d e l centrém ero, en to -  
do caso se o b se rv a rîa  in te r fe re n c la  nega tive  en e l  sen tld o  de que cuan 
do f a l l a  e l  apaream iento no hay quiasmas a amfaos la d o s , y  cuando se -  
da e l  apaream iento se fo n aa rln  a l a  vez en lo s  dos. La v a r ia b il id a d  en 
l a  frecu en c ia  de quiasmas e n tre  c l lu la s  pod rla  U e v a r  tamfailn a  lo s  -  
mismos re s u lta d o s .
2 .2 . V ariac ién  en l a  form acién de quiasmas e n tre  b iv a le n te s .
Aunque e l  nûmero de quiasmas que p ré se n ta  un b iv a le n te  detem inado
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puede v a r ia r  de unas c l lu la s  a o tra s  dentro  de un ind iv iduo , e l  nûnero rae 
d ie  de quiasmas puede se r  c a r a c te r i s t ic o  p ara  cada t ip o  de b iv a le n te . La 
causa de e s ta  v a ria c ié n  e n tre  b iv a len te s  puede se r  l a  d ife re n te  lo n g ltud  de 
lo s  cromosomas. No ob stan te  e s ta  re la c lé n  no es sim ple.
Muchas veces se observa que puede v a r ia r  l a  lo n g ltu d  to t a l  de l conjun
to  de b iv a le n te s , Esto puede o c u r r ir  de modo n a tu ra l:  en tre  c l lu la s  en ----
S ch is to cerca  g reg arla  (Henderson 1963, Fox, 1973) o en tre  sexes en Lilium  
(Fogw ill 1958), o b ien  inducido , como en e l  caso de B ennett y Rees (1970) 
en centeno con e l  uso de a l t a s  do sis  de fo s fa to . En todos e s to s  casos hay 
una co rre la c ié n  p o s i t iv a  en tre  l a  lon g itu d  d e l complemento cromosémico y -  
l a  frecu en c ia  to t a l  de quiasmas.
En lln e a s  générales se comprueba e l  mlsmo tlp o  de c o rre lac ién  cuando 
se comparan b iv a len te s  de d ife ren  te s  lo n e l tude s j Helanopus por Heame y -  
Huskins (1935); en d iv e rse s  especles por D arling ton  (1937,1965); en locus 
ta s  por Mather (1937); en S ch is tocerca  g reg a rla  por Henderson (1963) y  Fox 
1973, en Paeonia por H arte (1956)J  o brazos cromosémicos de d ife re n te  Io n - 
g itu d  ^en  Edymion por E l l i o t  (1958) en B-cromosomas de centeno por Sybenga 
y  De V rles (1972^. S ln embargo se observaban numerosas excepclones. Asi -  
por ejemplo en lo s  tra b a jo s  de Mather (1937) y  Henderson (1963) lo s  cromp 
sornas mis pequenos p resen tan  Invariablem ente un quiasma Independientem ente 
de l a  lo n g ltu d . Los cromosomas de tamano medlo en e l  tra b a jo  de Henderson 
( 1 9 6 3 ) presen tan  tamblefi c ie r ta s  Ir re g u la r ld a d e s .
De l a s  dos h lp é te s is  p ropuestas por Henderson (1963) para e x p lic a r  l a  
r e la c lé n  causal en tre  lo n g ltu d  cromosémlca y fre cu en c ia  de quiasmas: e l  me
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canlsmo actua a nival da bivalente, o actua a nivel de oilula, parece ser 
cierta la  segunda (Fox 1973).
Por otro lado, puede suceder qua las diferœ cias entre bivalentes es- 
tin  condicionadas por una 1 nm*i j «lyeiSn Inter-bivalante de quiasmas, ixidapen 
dientemente de sulongitud. La distribuoiSn no al azar de quiasmas observada 
por Sybenga (1960) en Seeale. Crotolaria y Coffea es interpretada por este 
autor como una localizaciSn de este tipo. La naturaleza de esta localisa  -  
ci6n es desoonocida. 81 se recusrda que en general se adulte que no se for 
man quiasmas en las regiones heterocromâticas, puede coiqxrenderse como bi­
valentes de idintica longitud, pero con distinto contenido en heterocrosa- 
tina podrlan presenter distintas fTecuencias médias de quiasmas. Esto mis-
mo séria aplicable a brazos cromosémicos. Asi, Sybenga y De Tries (1972) -
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explican como la  no coincidencia de la  razén de frecuenclas de sobrecruza- 
nientos esümada de brazo largo a farazo corto y la  razén de las longitudes 
de los brazos en B-cromosomas de centeno, se debe a  que e l Aragmento de he- 
terocromatina présenta a ambos lados del centr&nero es proparcionalmente -  
m&s largo en e l brazo corto que en e l brazo largo.
2.3. Variacién en la  formacién de gi^ysnas entre c&lulas del mlsmo individuo.
Esta variacién séria a l azar s i  la  probabilidad de formacién de qulas­
mas en cada bivalente es independiente de la  formacién de quiasmas en le s  -  
restantes.
Este patrdn de distribucién al azar puede ser modlficado princlpalmen- 
te por dos causas:
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2 .3 .1 .  In te r fe r e n c la  In tercrom osS aica.
Se d ice  que hay in te r fe re n c la  i n t e r cromoeomica den tro  de una ce- 
lu la  cuando l a  form acién de un quiasma en un b iv a le n te  m odifica l a  -  
p ro b ab ilid ad  de foz*macién de quiasmas en lo s  r e s ta n te s .
Los e fe c to s  pueden s e r  u n i l a té r a le s  como lo s  observados por Mor­
gan e t  a l .  (1933) en DrosoTAj-1 « m elanogaster. donde l a  reduccién  -, 
d e l sobrecruzam iento en lo s  cromosomas h e te ro c ig o to s  p ara  una in v e r -  
s ién  conduce a un aumento de l a s  fre cu en c la s  de sobrecruzam iento en 
segmentes e s p e c lf ic o s  de o tro s  cromosomas (v e r re v . de Lucchesi y  -  
S u zu k i. 1 9 6 8 ) .  Tambiln John (1973) d e te c ts  que l a  frecu en c ia  de qu ias 
mas por c ê lu la  en h e te ro c ig o to s  p a ra  c ie r to s  segmentes supemumera -  
jr io s  es muy st^ ie r io r a  l a  de lo s  h m o c ig o to s .
Los e fe c to s  rec îp ro co s  se han podido e s tu d ia r  mediante  c o rre la -  
ciones p ara  l a s  frecu en c la s  de quiasmas por c é lu la  e n tre  gnq>os de 
cromosomas re c o n o c ib le s . Los re su lta d o s  han sido  muy v a r ia b le s . En 
centeno, D arling ton  (1933) encon tré  c o rre la c ié n  nega tive  en tre  lo s  
B-cromosomas y  lo s  A-cromosomas p ara  fre cu en c ia  de quiasmas por qé 
lu l a .  En V ic ia  faba  Sax (1935) no d é te c té  c o rre la c ié n  en tre  e l  bi'va 
le n te  d e l cromosoma la rg o  m etacên trico  y  lo s  5 b iv a le n te s  co rto s , 
m ien tras Rowlands (1958) obtuvo siempre co rre lac io n es  n eg a tiv e s , -  
aunque v a riab a  e l  rango en d i s t i n ta s  p la n ta s . En Paeonia. H arte -  
(1 9 5 6 ) encon tré  em pila v a r ia c ié n  en e l  rango y  en e l  slgno de la s  
c o rre lac io n es  e n tre  d is t in to s  pares de b iv a le n te s  o en tre  un par y e l  
r e s te  d e l genoma. En Edymion non -  s c r ip tu s , donde se reconocen 5 -
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de los 8 bivalentes, E llio t (1958) observé correlaciones, tan to po­
sitivas cmno negatives, aunque solo pocas de ellas eran s ig n ifica ii 
vas.
Cuando no se distinguen los bivalentes entre s i ,  la  existencia 
de interferencla intercromosémi ca se ha investi gado siqmniendo que 
si no existen estos efectos, la  distribucién de quiasmas por célula 
ser& a l azar. Esta distribucién a l azar seré en centeno una Poisson, 
s i  se supone que la  probabilidad de formar quiasmas es igual para -  
todos lo s  cromosomas y para todos los brazos cromosémicos (Sybenga 
i 960. Jones 1967) . Recientemente Giraldez y Lacadena (1978) demues- 
tran que la  distribucién al azar en centeno consanguîneo es funcién 
de una distribucién trinomial -, que tiene en cuenta las probabllida- 
des de lo s  bivalentes cerrados, ablertos y pares de univalentes.
Otro método es e l  anélisis de varianza para comparer la  varian­
za entre células con la  varianza Intracelular. La varianza intrac»* 
lular seré una estimadén de la  varianza entre bivalentes. Si la  vg 
rianza intracelular résulta mayor que la  intercelular, esto s lg n ifi-  
ca que hay un components de interdependenda entre bivalentes, de -  
modo que existe una correlacién negative entre e lles  para frecuenda 
de quiasmas. Este es e l resultado obtenido por Mather y Lamm (1935) 
para pobladones alégamas de centeno. Tambien Sybenga (1967) ha de- 
mostrado en heterodgotos para translocacién en centeno, que la  fa lta  
de homogeneidad dentro de las células puede inducir correladén ne 
gativa . Si la  varianza entre células es muy grande, debido a fa its  
de homogeneidad en e l tejido, pueden quedar enmascarados los efectos
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i n t e r cromosémicos, e in c lu se  aparecer una c o rre lac ién  p o s itiv a  en­
t r e  b iv a le n te s : todos tie n e n  b a ja  frecu en c ia  o todos tien en  a l t a  -  
f re cu en c ia . E s ta  e s  t a l  vez l a  razén por l a  que Lamm (1936) encuen 
t r a  en l ln e a s  consanguineas de centeno v a r ia s  co rre lac io n es p o s i t i  
v as , a l  haber una ro tu ra  d e l mécanisme de co n tro l normal d e l sobre 
crm am iento  y  una reduccién  de la  frecu en c ia  to t a l  de q u iasnas. Tarn 
poco Sybenga (1958) eneuen tra  que sea mayor l a  v a rianza  in t ra c e lu  -  
l a r  que l a  in t e r c e lu la r ,  en centeno consanguîneo. Por e s te  método se 
han obtenido re s u lta d o s  v a ria b le s  en V ic ia  faba (Rowlands 1958) en 
Sndvmion y H vacinthus (E H io t 1958).
Basak y Jain (1963) introducen una modiflcacién a este método en 
su estudio en Delphinium a.lacis. Si agrupaban las plantas en distin  
tas categories por fmecuencia de qulasmas, deduclan que era mis -  
fuerte la  correlacién negative entre los dos grupos de bivalentes -  
que distingulan, en los grxq>os con mayor frecuencia de quiasmas.
Sobre l a  base de l a  in te r fe re n c la  cromosémica Mather (1939) pqs 
tu lé  l a  h lp é te s i s  de que e l  nénero to t a l  de quiasmas en una cé lu la  
tie n e  unos l im i te s  méximo y mlnimo e sp e c lf ic o s , de modo que lo s  b i­
v a len te s  compiten por esos qulasm as. Rees y  Thompson (1958) c o n f lr -  
man l a  e x is te n c ia  de un l im i te  s iq ie rio r en e l  némero de quiasmas por 
c é lu la , de manera que cuando hay un increm ento en l a  v a riac ién  en tre  
c é lu la s ,  l a  d ire c c ié n  d e l cambio es en e l  sen tld o  de c é lu la s  con -  
frecu en c las  mas b a ja s  de q u iasn as. Basak y  J a in  (1963) pun tualizan  
que e s ta  competencia s é r ia  so lo  por a r r ib a  de c ie r to  l im i te ,  y que 
se r e l a j a r l a  nés a l l é  de c ie r to  n iv e l .  E sto  e x p lic a r ia  también por
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qué no eran corrientes las correlaciones negatives entre bivalentes 
en llneas consanguineas de centeno, mientras s i  lo  eran en poblacio 
nés alégamas*
2.3 .2 . Variacién entre erupos de células de un misno individuo.
Ademés de las diferencias sexuales en individuos hemafrodltas 
(pastor y Callah 1952 en Pendrocoelum lacteum ) * puede obserVarse a 
veces diferencias entre partes de una misma antena (en centeno Syben 
ga 1958, Rees y Naylor I960) o entre clstos de un mlsmo animal en -  
saltamontes (Shsv 1971). Este tipo de varlaciones pueden estar con 
dicionadas en parte por variadones en las propiedades bloqulmlcas 
de diferentes partes del mismo érgano, y en parte son de una natu% 
leza menos obvia. En e l éltlmo caso, se asume que ee mantlene un -  
cierto patrén de regulacién para cada llnea celular descendiente de 
un célula madré* de manera que distintas llneas pueden tener patro- 
nes levemente diferentes.
3 . TESaNALIZACIOH
La terminalizacién fué definlda por Darlington coao e l movlmlento de 
los quiasmas bacia los extremes de lo s  cromosomas que tiene lugar desde su fw  
macién basta la  Metafase I . Enjun princlpio la  terminalizacién fué considerada 
como un fenémeno general, Uegéndose incluso a proponer una serie de hlpétesis 
para explicaria: repulsién electrotétlca centromérlca (Darlington 1937), repul- 
sién por contraccién cromosémlca (Swanson 1942) y repulsién por elastieidad cro 
mosémica (Ostergren 1943). Al legar a Prometafase, cou la  formacién del huso se
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an ad ir lan  ademés l a s  fu e rza s  c en tro aS ricas .
S in  embargo lo s  e s tu d io s  més re c ie n te s  sobre e s te  fenémeno, han p ro - 
vocado una polém ica sobre su  e x is te n c ia , quiza debida en gran p a rte  a l  m a te r ia l 
y  e l  método u t i l iz a d o .
P ara  d e te c ta r  e s te  movimiento puede u sa rse  l a  cocqsaracién e n tre  la s  
frecu en c la s  de quiasmas en fa s e s  tempranas y  en fa s e s  ta r d îa s .  E ste  método t i e  
ne e l  inconvén ien ts de que l a s  frecu en c las  de quiasmas en D iplotena pueden se r 
sobreestim adas a l  con tar como qulasmas s i i ^ l e s  v u e lta s  (Levan 1936) y l a s  f r e  -  
cuencias de quiasmas en M etafase I  pueden se r  subestim adas en especles que p re -  
sen ten  b a ja  fre cu en c ia  de quiasmas y  lo c a l iz a c ié n  d i s t a l  de é^stos, porque lo s  -  
quiasmas pueden fu n d irse  en e l  extreme d e l cromosoma* Tal vez por e s to  se han -  
encontrado re s u lta d o s  ta n  d isp a re s  a l  u t i l i z a r  e s te  método:
Asi en Mmlmnonug femuT-rubrum . Hearne y  Huskins (1935) encuentran -  
te rm in a liz ac ién  desde D ip lo tena temprana o ta r d la ,  pero  no en fa se s  p o s te r !o re s . 
En saltam ontes l a  n iega Southern (1967) y ta m b i^  l a  n iegan para  D iplo tena Hen­
derson (1 9 6 3 ) y  Fox (1 9 7 3 ) en S c h is tic e re a  g ra c a r ia . Shau (1971) considéra  que 
l a s  d ife re n c ia s  en tre  l a s  D ip lo tenas 7  l a s  M etafases I  en StethoiAiyaa se deben 
a  d ife re n c ia s  en tre  c is to s  en lu g a r  de a  te rm in a liz a c ié n . En Chorthipous b ig u ttu -  
l u s , Santos y G iraldez (1978) eneuentra un increm ento s ig n lf ic a t lv o  de quiasmas 
d i s ta le s  en M etafase I  en compracién con D ip lo tena , en e l  conjun to  de ind iv iduos 
que e s tu d ian . En humanos, H ulten (1974) n iega l a  te rm in a liz ac ién  desde D ip lo te­
na en a d e la n te , pero no desecha que pueda haber ocu rrido  a n te s .
Otro método u t i l i z a d o  s é r ia  e l  poder reconocer determinados segmentes
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cromosémicos: Por bandeo-C. Santos y  G iraldez (1978) detouestran que en h e te ro c i 
gotes p ara  un segmento de heterocrom atina^C i n t e r s t i c i a l ,  no ocurre  te rm in a l!sa  
c ién  de lo s  quiasmas que se dan n é s  proxim ales a l  centrém ero que eâe fragmente» 
Jones (1978) in te rp r é ta  que en lo s  b iv a le n te s  m etafâsicos con heterocrom atina-C  
te rm ina l de una l in e a  consanguinea de centeno y  una variedad  cornercial lo  que -  
ha ocu rrido  en re a l id a d  es pseudo-te rm inalizacién»
Fu y  S ears (1973) en h e te ro c ig o to s  p a ra  tra n s lo c a c ié n  de T ritieum  aes-  
tiv u n  observan que lo s  quiasmas no aperecen en l a  zona in t e r c a l e r ,  porque proba- 
blemente te rm ina l!zan  h ac ia  l a s  reg iones te rm in a les  donde hay homologîa y  cdiî son 
mantenidos» O tros e s tu d io s  de e s te  t ip o  puede co n su lta rse  en l a s  re v is ié n  de -  -  
Sybenga (1975).
Maguire (1979) dispone de una p la n ta  de maiz que e ra  h e te ro c ig o ta  para  
una tra n s lo c a c ié n  y  para  un knob en l a  zona de tra n s lo c a c ié n  en un par de cromo* 
Dosomas, y  ademés e ra  h e te ro c ig o ta  p a ra  o tro s  knobs en o tro s  p a res  de cromosmnas» 
Cuando dbservabe l a s  D iac in e s is  nunca encon tré  seg re g a d é n  ecnacional p ara  lo s  -  
knobs s i  no hab la  un quiasma d i s t a l .  Logicamente in te rp re ta b a  que dicho quiasma 
se hab la  dado prcocimal pero hab la  te rm in a l!  zado a tra v é s  delknob»
También se ha usado e l  marcado de una de 1«« dos crom étidas de lo s  cro 
mosomas por a u to r ra d io g ra f ia , lo  cual perm its  d is t ln g u ir  s i  lo s  quiasmas c o in c i-  
den con e l  punto de sobrecruzamiento» De e s te  modo n iegan  l a  te rm in a liz ac ién  -  
Peacock (1970) en Goniaea a u s t ra la s ia e  y Jones (1977) en S ch is to cerca  e re ra ria»  
Mas f in a  que e s ta  té e n ic a , es e l  marcado con BrdU u ti l iz a d o  por Tease y  Jones -
(1978) en Locuste m ig ra to ria . negando l a  tê rm in a liz a c ié n  en sus observaciones en 
D ip lo tenas y  M etafases I»
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G iraldez y  Lacadena (1976) deducen de un modo in d ire c to , a  p a r t i r  d e l 
comportamiento de lo s  u n iv a le n te s  en Anafase I ,  que en M etafase I  d a  l in e a s  con­
sanguineas de centeno hay dos t ip o s  de u n iv a le n te s , lo s  que ya estaban  a l  p r in  -  
c ip io  de l a  M etafase como ta i e s  y  lo s  que se han so l tado duran te  e l l a .  Es d e c ir  
que pod rla  o c u r r ir  te rm in a liz a c ié n  de quiamas en e s ta  fa s e ,  como ya apuntaba -  
Sybenga (1958).
4 . ERROBES S!T FORIIACION DE ODIASI-iAS.
La recom binacién g en ê tica  U eva  consigo e l  in tercam bio de segmentes -  
cromosémicos (S te rn  1931, C reighton y  . Me C lin tock  1931), producidos s in  duda, 
po r ro tu re  y  reu n ién  canbiada (Taylor 1965, Peacock 1970, Church y V/imber 1969, 
Craig-Cameron y  Jones 1970, Jones 1971). E stos é ltim o s e s tu d io s  U evados a cabo 
mediante  e l  empleo de té c n ic a s  a u to r ra d io g ré f i c a s , perm iten a c la ra r  que ademés 
puede e x i s t i r  tam bién una pequena proporcién  de in tercam bio  en tre  crom étidas -  
hermanas.
S i por e r r o r  en e l  in tercam bio  l a  reun ién  se (ü era  en tre  extrem es s i -  
tuados a un mismo lad o  de l a  ro tu ra  (in tercam bio  de tip o  U), en lu g a r  de cruza­
do (in tercam bio  de tip o  I )  podrlan  ap arecer puentes y  fragm entes en e s ta d io s  pÂ>s 
te r io r e s  a l a  M etafase I .  E l t ip o  de puente o rig inado  a s i  como l a  fa s e  de l a  -  
n e io s is  en l a  que a p a re c e r la , e s t a r la  condicionado por fa c to re s  ta i e s  como e l  -  
nûmero y l a  p o s ic ié n  de quiasmas formados en e l  brazo d e l b iv a le n te  correspon -  
d ie n te , l a s  crom étidas (hermanas o no hermanas) que in te rv ie n e n  en e l  in tercam ­
b io  e rréneo , e tc .
Frecuentemente en m a te r ia l d e s in é p tic o ,su e le n  ap arecer puen tes y  fraj^
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nentos en Anafase I .  Asî ocurre  en: Alonecurus nyosuroides (Johnason 1944), Se- 
ca le  ce rea le  (M intzing y  Akdik 194S; Rees 1955; Jones 1968, 1969; Jones y  Brump- 
ton  1971), B e i l i n  sj 'o l r la  (Rees 1952), Bronus s p . (W alters 1952), P a r is  v e r t i c i l  1 *  
t a  (Haga 1953), Paeonia c a l i fo m ic a  (W alters 1956), Allium empn (Koul 1962), -  -  
EUttus f a r c tu s  (Heneen 1963), Podophyllun p e lta tu a  (Newman 1967), T u lipa  sp« -  
(Couzin y  Fos: 1973, Southern 1967 a ) ,  P isun  sativum (K lein  y  Baguard 1972).
Jones en 1968 e s ta b le c iS  una correspondencia c la r a  e n tre  l a  lo c a l iz a ­
c ién  de quiasmas en lo s  d is t i n to s  genotipos y  e l  tamano de lo s  fragm entos. Més 
ta rd e  e l  mismo au to r (Jones 1969) observé una correspondsneia  de l a  d is tr ib u c ié n  
de quiasmas e n tre  lo s  b iv a le n te s  y  d en tro  de lo s  b iv a le n te s  y  l a  d is tr ib u c ié n  . 
de lo s  i n t e r cambios de tip o  U. G iraldez y  Lacadena (1978) encuentran  una co rres 
pondencia e n tre  l a  d is tr ib u c ié n  de quiasmas y l a  de puentes y  fragm entes en tre  
b iv a le n te s . En d is t in to s  geno tipos d e te c ta n  una c o rre la c ié n  n eg a tiv e  e n tre  f r e ­
cuencia de quiasmas en M etafase I  y  frecu en c ia  de puentes en Anafase I ,  y en -  
cambio una c o rre la c ié n  p o s i t iv a  e n tre  fre cu en c ia  de quiasmas y  tamano d e l f ra g  
mento.
Asî pues parece haber una r e la c ié n  c la r a  de lo s  i n tercam bios de tip o  
U con e l  in tercam bio  que conduce a l  sotnrecruzamiento.
En e s te  caso , s i  todos lo s  quiasmas tu v ie ra n  l a  ml«ma p robab ilidad  -  
de se r  e rrén eo s , l a  d is tr ib u c ié n  d e l tamano de lo s  fragm entos puede tomarse co­
mo una estim acién  de l a  d is tr ib u c ié n  r e a l  de quiasmas den tro  de lo s  b iv a len te s  
como hacen Jones (1978) y  G iraldez y  Lacadena (1978).
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0 3 J E T 0  DE  L A  T E 3 I S
Como se ha expuesto en l a  In tro d u cc iô n , l a  f re cu en c ia  y d is tr ib u c ié n  
de qu iasnas en e l  nonento de su formacién puede no s e r  a l  a za r, sino  e s te r  con -  
d icionada por lo s  fenéaenos de lo c a l iz a c ié n  e in te r f e r e n c ia i  Adeaas, e s te  p a trén  
o r ig in a l puede v erse  modlficado por l a  te rm in a liz a c ié n . Los au to re s  que han abo r- 
dado e l  e s tu d io  de e s to s  t r è s  fenémenos p re sen tan  re s u lta d o s  a menudo c o n tra d ic to -
En e l  p re se n ts  tra b a jo  nos proponenos e s tu d ia r  s i  en centeno desinép- 
t ic o  ( l în e a s  consanguineas) e x is te  realm ente una p&rdida de quiasmas duran te  Meta­
fa se  I ,  y  s i  e s té  pêrd ida  es de forma g radua i.
Mediants l a  té c n ic a  de bandeo con Giemsa se pueden d is t in g u ir  cu a tro  de 
lo s  s i e te  pa res  de cromosonas en una de l a s  l ln e a s  de centeno consangulheo u t i l i z a d a s .  
E sto nos p e m i te  estud isir l a  p o sib lé , e x is te n c ia  de in te r f e r e n c ia  i n t e r  e in t r a c r o -  
mosénica, y s i  e s ta  û l t io a  puede se r  exp licada  por l a  te rm in a liz a c ié n .
Por illt im o ,d e l es tu d io  de lo s  puen tes y  fragm entes en Anafase I  de e s ta  
misma l ln e a  , se in te n ta r é  deducir s i l o s  e r ro re s  de in tercam bio  se produccn en s i t i o s  
e sp e c lf ic o s , y cuSl es l a  p o s ib le .n a tu ra le z a  de lo s  puen tes s in  fragm ente.
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M A T E R I A L  Y K E T C D 0 S
El m a te ria l estud iado  ha sido  t r è s  l în e a s  consanguineas de centeno,
(? , V y 2 ) .  La obtcnci&n de e s ta s  fué  in ic ia d a  en l a  E stac ién  E xperim ental de 
Aula D el, C. S* I .  G ., Zaragoza*
De la s  l în e a s  V y  E se u t i l i z é  m a te r ia l con 20 y  17 generaciones de 
autofecundacién  respec tivam en te , m ien tras de l a  l în e a  P se usé l a  generacién  14 
y  l a  generacién  16 de au to fecundacién .
Las p la n ta s  de P (1 4 ), V(20) y  E (17) fueron  sembradas todas en e l  mis 
mo ano y  l a s  de P(16) a l  ano s ig u ie n te .
P ara  e l  m a te r ia l P(14) V(20) y  2(17) se recog ieron  e n te ra s  de una so la  
esp ig a  por p la ta ,  m ien tras para  e l  m a te r ia l P(16) se recog ie ron  a n te ra  de v a r ia s  -
esp igas por p la n ta .
E sta s  e n te ra s  se f i j a r o n  en a lco h o l a c é t lc o , 3 : 1 .
1 . -  Técnicas c ito léd L eas.
Se u t i l i z a ro n  dos té c n ic a s  de t in c ié n  d ife re n te s  en l a s  a n te ra s  ya f i -  
jadas segûn e l  método d e s c r ito .
1 .1 . T incién  eonvencional.
En nuestro  caso se empleé e l  método de Feulgen, sumergiendo l a s  an te  -
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te r a s  en GIH 1 N, a o03 C durante 10 n in u to s y  tin ên d o la s  posterio rm ente 
con F ucsina.
Las p r e j^ a c io n e s  se h ic ie ro n  por squash en a c é tlc o  a l  45^ y  se monta 
ron  con Sandeural después de congelacién  con n ieve carbén ica  y  d e sh id ra ta -  
c ién  sucesiva en a lco h o l de 96c y  99®•
E sta  té c n ic a  fué  ap llc ad a  a l  m a te r ia l P (14 ), V(20) y E (17 ).
1 .2 . Técnica de bandeo -  G.
Se s ig u ié  l a  té c n ic a  d e s c r i ta  por Venna y  Rees (1974) y  m odifieada por 
G ira ldea , Cemeno y O rellana  (1979). Cons ta  de lo s  s ig u ie n te s  pesos:
Con e l  m a te r ia l f i ja d o  se hacen l a s  p reparac iones por squash, en acé- 
t i c o  a l  45% y a  con tinuacién  se separaron  p o rta  y cubre con nieve carbén i­
ca y  répidam ente se in tro d u ce  e l  p o rta o b je to s  en a lco h o l ab so lu to  p ara  su 
d e sh id ra ta c ién  durante 2 4  ho ras .
E l p o rtao b je to s  se seca a l  a i r e  y  se mete en Cl H0*2H, a 60® C, duran­
te  3 m inutos, lavéndose después energicam ente en agua c o rr ie n te  y a  co n tl -  
nuacién se coloca en so lu c ién  sa tu rad a  de Ba (0 K) 2  * a  tem peratiu:a ambiante 
du ran te  10 m inutos. Después de la v a r  de nuevo en agua c o rr ie n te  se sumerge 
en 2 X SSC , a 60® G duran te  1 h o ra . La t in c ié n  se r e a l iz a  con una so luc ién  
de 3 a l  de Giemsa (G u rr 's  R 66) en 100 ml. de tampén fo s fa to  a.pH = 7 .  Cuan­
do a l  m icroscopio de c o n tra s te  de fa se  se observa que e l  grade de t in c ié n  
es c l  adecuado, se lavan en agua c o rr ie n te  y  se secan con a i r e .  Después de
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In tro d u c ir la s  en x i l o l  duran te  5 n inu to s se montan con DPI,
S s ta  té c n ic a  fué  ap llcad a  a l  m a te ria l P (16) por se r  l a  l ln e a  P l a  
(m ica en l a  que e s te  método p e m i t l a  d is t in g u ir  e n tre  s î  has t a  cua tro  pa 
re s  de cromosomas en M etafase I .  En cambio en Anafase I  so lo  e ra  p o sib le  
d is t in g u ir  un maximo de t r è s  p ares  de cromosomas.
2 , Estim acién d e l momento de l a  Metafase I .
Se u t i l i z é  e l  In d ice  de Rees y  Naylor (I960):
I  = 100 -  a 4 b siendo a= % de c é lu la s  a n te r io re s  a  M etafase I  y 
2
b = % de c é lu la s  p o s te r io re s  a Metafase I .
Se contaron con t a l  f i n  100 c é lu la s  en cada p rep a rac ién .
Dado e l  grado de s in c ro n la  que p resen tan  l a s  c é lu la s  en n e io s is  den­
t r o  de una a n te ra  en e l  centeno, e s te  In d ice  supone una estim acién  d e l momento 
medio den tro  de l a  M etafase I  en e l  que se encuentran  lo s  m eiocitos de esa  an­
te r a ,  ya que es de suponer que la s  M etafase I  que coex is ten  con fa se s  a n te r io ­
r e s  ser&n m&s tempranas que l a s  que coex is ten  con fa s e s  p o s te r io r e s .  Por lo  ge 
n e ra l ,  a l  a p lic a r  e s te  In d ice  a una a n te ra  com pléta, se suele  tro p eza r con e l  
inconveniente de que aparezcan simultaneamente c é lu la s  a n te r io re s  y  p o s te r io  -  
r e s  a l a  M etafase I .  P ara  e v i ta r lo  hicim os cada p rep a rac ién  con un saco p o lln i  
co, por suponer que e l  grado de asincronSa s é r ia  menor den tro  de é l ,  que den tro  
de l a  a n te ra  compléta.
Los 4 sacos de cada an te ra  se separaron in ta c to s  a l a  liqja con dos -
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egujas erjnangadas.
E fectivam ente, observâmes que de e s te  modo en cada p reparacién  apare 
c lan  jun to  a la s  M etafases I  so lo  fa se s  a n te r io re s  o solo  p o s te r io re s .
Para e l  m a te r ia l P (16 ), en e l  que se u t i l i z é  como tin c ié n  l a  tê n ic a  
de bandeo -  C, se h izo  una p reparac ién  con cada a n te ra , puesto  que l a  d i f i c u l -  
ta d  de e s te  método de t in c ié n  j  su b a ja  p ro b ab ilid ad  de é x ito , muchas veces de 
pend ien tes d e l estado  de conservacién  de l a  a n te ra , no aconsejaban b a c e rla s  se 
parando lo s  sacos. Por ta n to ,  en e s te  caso e l  Ind ice  obtenido no se ré  tan  buen 
estim ador d e l momento de l a  M etafase I ,  a l  menos en aq u e lla s  a n te ra s  donde jun  
to  a la s  M etafases I  coex is tan  ta n to  l a s  fa s e s  a n te r io re s  como la s  p o s te r io r e s .
3 . Estim acién d e l nûmero de ouiasm as.
Se u t i l i s é  como estim acién  d e l nûmero de quiasmas e l  nûmero de brazos 
de b iv a len te s  unidos en M etafase I .
G iraldez y O rellana  (1979) lle g a n  a l a  conclusién  de que en h îb rid o s  
e n tre  l a s  l in e a s  P y  E, l a  frecu en c ia  de brazos unidos en M etafase I  no es muy 
in f e r io r  a l a  fre cu en c ia  de quiasmas. Como en l a s  l in e a s  consanguineas l a  f r e ­
cuencia de brazos unidos es b a s tan te  més b a ja  que l a  observada en lo s  h ib r id o s ,
es de esperar que e l  parecido  en tre  fre cu en c ia  de brazos unidos y fre cu en c ia  de
quiasmas en e s ta s  l in e a s  se ra  aûn mayor.
En e l  m a te ria l de P(14) T(20) y E (17) se contaron para  e s ta  estim a­
c ién  un to t a l  de 25 M etafases I  en cada saco, m ientras en e l  m a te ria l P(16) se 
contaron 100 en cada a n te ra .
R E S U L T A D O S
1. N ivales de v a ria c ié n  en l a  a s in c ro n îa  c e lu la r
Los cuadros 1, 2 y 3 muestran lo s  to ta le s  de b iv a le n te s  ce rrad o s, b ivalen  
te s  a b ie r to s ,  pares de u n iv a len te s  y  nûmero de quiasmas en 25 c é lu la s  de cada sa 
co p o lln ic o , en l a s  l ln e a s  P (14 ), V(20) y  E(17) respec tivam en te , a s i  como lo s  In  
d ice s  estim adores d e l momento de l a  M etafase I  en d ichos sacos .
Como ya se in d ic é  en e l  . apartado  correspondien te  a m a te r ia l y  métodos, 
e l  hacer una p reparac ién  con cada uno de lo s  sacos p o lln ic o s  p resen taba  l a  ven ta  
ja  de que en cada saco jun to  a l a s  M etafases I  so lo  aparec lan  o fa s e s  a n te r io re s  
o fa se s  p o s te r io re s , pero no qmbas a l a  vez.
A l a  v is ta  de e s to s  cuadros 1, 2 y  3 , puede comprobarse como, p ara  una -
misma an te ra  pueden e x i s t i r  sacos con v a lo re s  de In d ice  i n f e r ! o res y su p e rio res  
a 50, es d e c ir  que den tro  de una misma a n te ra  pueden c o in c id ir  ta n to  fa s e s  an te ­
r io r e s  como p o s te r io re s  jun to  a la s  M etafases I ,  indicando un grado de a s in c ro n îa  
mayor que den tro  d e l saco.
Los rangos de v a ria c ié n  e n tre  lo s  In d ices  de lo s  sacos de una misma an te ra
son d ife re n te s  segûn l a s  a n te ra s , aunque l a  mayorla de e l lo s  (en  38 de l a s  53 an­
te r a s )  son in f e r io r e s  a 25.
E ntre a n te ra s  de l a  misma f lo r  e l  rango de v a ria c ié n  en tre  In d ice s  de la s  
a n te ra s  (ca lcu lados e s to s  û ltim os como médias de lo s  de sus saco s), es también 
v a r ia b le  segûn la s  f l o r e s ,  teniendo un rango in f e r io r  a 25 solamente en 14 de lo s
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24 f lo r e s  en l a s  que se pudo c a lc u le r  e s te  v a lo r ( f lo re s  con nas de una a n te ra ) .
Como era  de e sp e ra r e s to s  da tos ind ican  que l a  a s in c ro n îa  au ren ta  en l a  -  
d irecc io n  i den tro  d e l mismo saco <  en tre  sacos de l a  misna an te ra  <■ e n tre  a n te ra s  
de l a  misma f l o r .
2. Tenainalizaci& n
En e l  supuesto de que e x is t i e r a  pérd ida de brazos unidos a lo  la rg o  de l a  
M etafase I  s e r îa  de e sp e ra r que e l  v a lo r d e l In d ice  estim ador d e l momento de l a  -  
M etafaseI y  e l  nûmero de quiasmas de cada saco p o lln ico  e stu v iesen  co rre lac ionadcs 
negativam ente.
Con e s te  o b je to  se ca lcu la ron  lo s  c o e fic ie n te s  de regresi& n l i n e a l  de l to ­
t a l  de quiasnas que p resen taban  la s  25 cé lu la s  contadas en cada saco sobre la s  -  
tran sfo rm aciones angu la res  de sus correspond ien tes va lo res  de In d ic e . De lo s  cua­
dros 1; 2 y 3 se puede deducir e l  nûmero de sacos de que se dispone p ara  cada p lan  
ta  y para  e l  to t a l  de cada l ln e a .  Los c o e f ic ie n te s  de re g re s ié n  ca lcu lad o s, a s i  
como su n iv e l de s ig n if ic a c ié n  (rea liz ad o  mediante l a  prueba t )  se recogen en e l  
cuadro 4 . Como puede observarse  todos lo s  c o e fic ie n te s  son negatives y  so lo  en t r è s  
de la s  p la n ta s  (P -4 , E-4 y  B-5) lo s  c o e fic ie n te s  no son s ig n if ic a tiv a n e n te  d is t i n  
to s  de cero . Para e l  to t a l  de la s  t r è s  lln e a s  P (14 ), V(20) y E(17) son nega tives 
y  altam ente s i  g n if i  c a tlv o s .
Las f ig u ra s  1, 2 y 3 rep resen tan  la s  re c ta s  de re g re s ié n  para cada una de 
e s ta s  l ln e a s .
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Las pend ien tes de l a s  re c ta s  de reg re s ién  de cada l ln e a  se compararon dos 
a dos, mediante una prueba t  para  l a s  d ife re n c ia s  en tre  e s ta s  p en d ien tes . Como -  
puede v erse  en e l  cuadro 5, no re s u lta n  s i  g n if i c a tiv a s  l a s  d ife re n c ia s  e n tre  l a s  
pendien tes de la s  l ln e a s  P(14) y  V (20 ), n i  en tre  l a s  l ln e a s  V(20) y  E (17 ). S in  
embargo e n tre  la s  l ln e a s  P(14) y  E (17) que son l a s  que tie n e n  lo s  v a lo re s  més 
extrem es, l a s  d ife re n c ia s  re s u lta n  s ig n if ic a t iv a s  justam ente a l  n iv e l d e l 5%. Una 
vez comprobada l a  e x is te n c ia  de pérd ida  de quiasmas a lo  la rg o  de l a  M etafase I ,  
cabe pregun ta r s e  s i  l a  con tribuciS n  de lo s  b iv a len te s  cerrados y  a b ie r to s  a e s ta  
i^ rd id a  de quiasmas es por ig u a l .  Con e l  ob je to  de ver c§mo v a rlan  l a s  proporcio  
nes r e la t iv e s  de b iv a le n te s  cerrados, b iv a len te s  a b ie r to s  y  p a res  de û n iv a len te s  
se ob tuv ieron  lo s  c o e fic ie n te s  de re g re s ié n  de sus fre cu en c la s  co rrespond ien tes -  
sobre e l  v a lo r  In d ice  (transform ado en éngulos) de cada saco . Los re s u lta d o s  obte 
n idos se expresan en lo s  cuadros 6, 7 y  8 z^espectivamente, y  se rep re sen tan  g ra - 
ficam ente en l a s  f ig u ra s  4  a t2 .
E l nûmero de b iv a le n te s  cerrados diminuye s i  g n if i  cativam ente en todas l a s  
p la n ta s  excepto en aq u e lla s  t r è s  en l a s  que antezdorm ente no se observé dismiitu -  
c ién  s ig n if ic a t iv e  d e l nûmero de quiasm as. En e l  t o t a l  de cada l ln e a  también d isy  
minuye s ig n ific a tiv a m e n te .
En e l  a n é l i s i s  re a liz a d o  con lo s  b iv a len te s  a b ie r to s  se encuentran  segûn la s  
p la n ta s  ta n to  c o e fic ie n te s  de re g re s ié n  p o s i tiv e s  como n eg a tiv e s , pero en aq u e lla s  
p la n ta s  en l a s  cuales lle g a n  a se r  s i  g n if i  cativam ente d ife re n te s  de 0 , siempre son 
p o s i t iv e s .  Con e l  to t a l  de sacos de cada l ln e a ,  r e s u lta n  p o s i t iv e s  en l a s  t r è s  l l ­
n eas, aunque so lo  son s ig n if ic a t iv e s  en l a s  l ln e a s  P(14) y  V(20).
Todos lo s  c o e fic ie n te s  de re g re s ié n  para  e l  nûmero de pa res  de u n iv a len tes  
son p o s i t iv e s  y  solamente en t r è s  de l a s  p la n ta s  (P-4, V-4 y E-5) no alcanzan n i -
v e le s  de s i g n if io a c i on. Sn e l  t o ta l  de la s  tr è s  l ln e a s  son altam ente s i g n i f i c a t i ­
ves.
En resunen , a  lo  la rg o  de l a  M etafase I  se observa una dism inucion s ig n i f i ­
c a tiv e  de b iv a le n te s  cerrados y  un aumento s ig n if ic a t iv o  de pares de u n iv a le n te s . 
Tambien, aunque en menor medida, se observa un aumento d e l nûmero de b iv a le n te s  -  
a b ie r to s .
Como ya se in d ic é  an terio rm en te , mediante l a  té c n ic a  de bandeo-C podemos -  
d is t in g u ir ,  en M etafase I  d e l m a te ria l P (16), cua tro  pares de cromosomas, a s i  como 
lo s  do8 brazos de cada p a r . E sto nos pe rm itié  e s tu d ia r  l a  co n tribuc ién  de algunos 
brazos cromosémicos e sp e c lf ic o s  a l a  pérd ida de qu iasm as..
En l a  lém ina I  f ig u ra  una c é lu la  bandeada de l a  l ln e a  P, a s i  como l a  nomen 
d a tu r a  y e l  c a r io tip o  correspondien te  d e sc r i to  por G iré ldez , Cemeno y  O rellana
(1979).
En l a s  iS n inas I I  y I I I ,  se pueden observar fo to g ra f ia s  de c é lu la s  con ban­
deo-C en M etafase I ,  en la s  que aparecen senalados lo s  b iv a le n te s  reconoc ib les  (pa 
r e s  de cromosomas 3 , 5, 6 y  7 ).
E l cromosoma 3 es subm etacêntrico y p ré sen ta  una banda gruesa in te n sa  de 
heterocrom atina te rm in a l en e l  brazo co rto .
E l cromosoma 7, que es e l  organizador n u c le o la r , es subm etacêntrico , p resen 
ta  una banda gruesa e in ten sa  de heterocrom atina term inal en e l  brazo la rg o , y una 
banda menos in te n sa  en e l  brazo co rto .
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El cromosoma 6 es mas ac ro cén trico  que lo s  a n te r io re s  y  p ré sen ta  una banda 
gruesa e in te n sa  te rm in a l, en e l  brazo co rto . En e l  brazo la rg o  p ré sen ta  una ban­
da e s tre ch a  sub term inal.
E l cromosoma 5 t ie n e  une re la c lé n  de brazos s im ila r  a l  cromosoma 6 y  p ré ­
sen ta  una banda de he terocrom atina te rm ina l mas e s tre c h a  que l a  de e s te  cromoso- 
oa en e l  brazo c o rto .
Los da to s  de v a lo res  de Ind ice  p ara  cada una de l a s  26 a n te ra s , a s i  como -  
lo s  nûmerofde cada una de l a s  cuatro  configuraciones m eiS ticas p o s ib le s , e l  nûme­
ro  de quiasmas en e l  brazo la rg o , en e l  brazo co rto  y  e l  t o t a l  de quiasmas para  -  
e l  to t a l  de cé lu la s  contadas en cada a n te ra , se recogen en lo s  cuadros 9 , 10, 11 
y 12, p ara  lo s  cromosomas 3, 5, 6 y 7 respectivam en te . En e l  cuadro 13 aparecen -  
lo s  da tos p ara  lo s  r e s ta n te s  cromosomas no reco n o c ib le s , y  en e l  cuadro 14 p a ra  -  
e l  t o t a l  de cromosomas.
En e l  cuadro 15 fig u ran  c o e f ic ie n te s  de re g re s ié n  d e l nûmero de quiasmas -  
sobre e l  v a lo r  in d ic e  de cada e n te ra , p a ra  cada par de brazos cromosémicos recono 
c ib le s , a s i  como p ara  lo s  cromosomas no reconoc ib les  y  para  e l  to t a l  de cromosomas. 
Se observa una dism inucién s ig n if ic a t iv a  en e l  nûmero de quiasmas p ara  e l  brazo -  
co rto  d e l cromosoma 3 y  lo s  brazos la rg o s  de lo s  cromosomas 5, 6 y  7 , a s i  como %  
r a  lo s  cromosonas no reco n o c ib le s , y  e l  t o t a l  de cromosomas.
Asi pues, aunque puede observarse una tendenc ia  general de pérd ida  de quiaa 
mas a lo  la rg o  de M etafase I ,  e s ta  pérd ida  puede no se r  ig u a l en todos lo s  brazos 
cromosémicos.
3 . Frecuencia de ouiasmas en lo s  d i s t in to s  nares de brazos croaosom icos r e c o n o c ib le s .
Como ya henos v is to  e :: is te  te rm in a liz ac ién  de quiasmas a lo  la rg o  de Meta­
fa se  I ,  pudiendo no s e r  d e tec tad a  en algunos brazos. Esto hace razonable que cuan 
do queramos comparar l a  p ro b ab ilidad  de formacién de qu iasnas, en tre  lo s  d is t in to s  
brazos cromosémicos mediante una prueba t ,  lo  hagamos u ti liz a n d o  a n te ra s  que se -  
encuentren en e l  mismo grado de te rm in a liz a c ié n , con e l  o b je to  de que no e j:is ta  -  
una c o rre la c ié n  p o s i t iv a  ( como consecuencia de l a  te rm in a lizac ién ) e n tre  lo s  pa­
re s  de v a lo res  que tomamos para  cada a n te ra .
Henos escogido l a s  6 a n te ra s  que presen tan  v a lo r de in d ice  50.
La eomparacléo de l a s  frecu en c la s  de quiasmas en tre  cada dos pares de bra­
zos se r e a l iz a  mediante una t  que conqpara l a s  médias de l a s  médias de quiasmas -
por c é lu la  de la s  6 a n te ra s . Los re su lta d o s  pueden observarse  en e l cuadro 16. En 
todos lo s  pares de cromosomas, l a  frecu en c ia  de quiasmas en e l  brazo la rg o  es s i^  
n i f  i  cativam ente d ife re n te  a  l a  d e l brazo co rto .
E ntre  lo s  brazos la rg o ê  de lo s  cuatro  cromosonas no e x is ten  d ife re n c ia s  -
s ig n if ic a t iv a s  para lo s  cromosomas 3 y 5, pero s i  en tre  e l  r e s to  de lo s  brazos -
la rg o s .
La comparacién en tre  lo s  brazos co rto s  de lo s  cuatro  cromosonas, in d ice  
que e l  brazo co rto  d e l cromosoma 5 forma quiasmas con una frecu en c ia  s ig n i f i c a t i  
vamente menor que todos lo s  demas.
Las d ife re n c ia s  observadas en l a  frecu en c ia  de ouiasmas en tre  lo s  d is t in -
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tos brazos croDOS&slcos podrlan tenor relaciSn con sus dlferentes longitudes cro 
nosSmicas.
En l a  f ig u ra  13 se express l a  conparaciSn e n tre  la s  lo n g itu d es r e l a t i v a s  de 
lo s  d is t in to s  brazos cromos&nicos de l a  l ln e a  P (l6 )  (tornados de Gir&ldez, Ceme -  
no y  O re llana  1979} y  l a  fre cu en c ia  de quiasmas en l a s  a n te ra s  con in d ic e  50. El 
c o e f ic ie n te  de regresi& n de l a s  frecu en c ias  de quiasmas sobre l a s  transform aclo ­
nes angu lares de l a s  lo n g itu d es  r e la t iv e s  t ie n e  un v a lo r  b = + 7*1228 que r é s u l ta  
se r  s ig n if ic a tiv a m e n le d is tin to  de 0 ( t  * 5*1057 , p <  0*01).
S in  embargo debemos r e s a l t a r  qua e s ta  re la c iS n  (vease f ig u ra  13) en tre  Ion  
g itu d es r e la t iv e s  y  f re cu en c ia s  de quiasmas es sinq)lemtente una tendencia  g en e ra l, 
ya que por ejemplo brazos con lo n g itu d es  pr& cticamente ig u a le s , como lo s  brazos -  
co rto s  de lo s  cromosomas 5 7  6, p resen tan  una t  s ig n if ic a t iv a  en tre  l a  media de -  
l a s  médias de quiasmas por cS lu la  y  por e l  c o n tra r io , para  brazos con lo n g itu d  re  
l a t i v a  muy d if e re n te ,  como lo s  brazos la rg o s  de lo s  cromosomas 3 y  5 se o b tien s  -  
desv iac iS n  no s ig n if ic a t iv a  (vease cuadro 16).
4 . In te r f e r e n c ia .
O tro de lo s  fenSmenos que nos perm its e s tu d ia r  e l  hecho de d is t in g u lr  lo s  
cromosomas es l a  in te r f e r e n c ia ,  ta n to  l a  in te r fe re n c ia  a  t r a v is  de l centrSmero -  
como l a  in te r fe re n c ia  intercrom os6m ica.
4 .1 .  In te r fe r e n c ia  a tra v ê s  d e l centrSmero.
Se estud iS  por dos m&todos d lfe re n te s :
1) El primero de e s to s  mêtodos se basa en l a  ccapararJL&iLmediar.te un de 
lo s  v a lo res  observados de b iv a le n te s  cerrados, b iv a len te s  a b ie r to s  unidos 
por e l  braso la rg o , b iv a le n te s  a b ie r to s  unidos por e l  brazo corto  y pares 
de u n iv a len te s , con lo s  esperados en e l  supuesto de que no e x is ta  in te r f e  
re n c ia ,
Sea l a  p ro b ab ilid ad  de que aparezca unido e l  par de brazos l a r  
go s de un cromosona y  p^ l a  p ro b ab ilid ad  de que aparezca unido e l  brazo -  
co rto .
En ausencia  de in te r f e r e n c ia  en tre  brazos d e l c isoo  par de cromoso 
mas, l a  p robab ilidad  de que ese  par aparezca como b iv a len te  cerrado se ra :
H  Pc
La p robab ilidad  de que aparezca  como b iv a len te  a b ie r to  unido por e l  
brazo la rg o  se râ  : p^ ( 1 -  p^ )
La p robab ilidad  do que aparezca como b iv a len te  a b ie r to  unido por e l  
brazo corto  se ra  : (1 -
y l a  p robab ilidad  de que aparezca  formando un par de u n iv a len te s  se ra :
( 1 -  F][) (1 -
En e l  cuadro 17 se observan lo s  d a to s obtenidos para e l  to t a l  de 
l a s  26 a n te ra s .
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Las d ife re n c la s  son s lg n lf lc a t iv a s  para  lo s  cromosomas 3 , 5 y & 
y  no lo  son para e l  cronosoma 7 .
Por o tro  p a r te ,  en todos lo s  casos lo s  v a lo re s  observados para -  
b iv a le n te s  cerrados y  pares de u n iv a le n te s  son mayorss de lo s  esperados, 
lo  cual in d lc a r îa  l a  e x is te n c ia  de in te r fe re n c ia  neg a tiv e  a t r a v i s  d e l — 
centrlm ero .
Sin embargo e x is te  l a  p o s ib il id a d  de que l a  p ird id a  de quiasmas 
observada a lo  la rg o  de l a  K etafase  I  pud iera  s i^o n e r una m o d ificac iln  de 
la s  proporclones r e la t iv e s  de l a s  cu a tro  configu raciones m e ilt ic a s  p o s i-  
bles* Por e l lo  e s te  estu d io  re a liz a d o  con e l  t o t a l  de l a s  a n te ra s , se h izo  
despuls por separeido en a n te ra s  que se encontraban en M etafase I  temprana 
media y  ta r d ia .
En e l  cuadro 18 se B uastrsn  lo s  datos p ara  l a s  a n te ra s  en M etafase 
temprana (con mis d e l 5% de c l lu la s  en d ia c in e s is ,  v a lo r  de In d ice  in f e r io r  
a 47*5). En ningûn caso lo s  re s u lta n  s ig n if ic a t iv o s ,  Aunque p ara  e l
cromosoma 6 no puede ca lc u la rs e  e l  dado e l  tamafio de l a  m uestra, e l  
a ju s te  en tre  lo s  v a lo res  observados y lo s  esperados es p a te n te .
En e l  cuadro 19 aparecen lo s  da tos p ara  l a s  a n te ra s  en M etafases 
médias (con mis d e l 95% de c l lu la s  en M etafase I ,  v a lo re s  de In d ice  com -  
prendidos e n tre  47*5 y  52*5). l a s  desv iac iones en tre  v a lo res  observados y 
esperados son s ig n if i ca tiv a s  p ara  lo s  cromosomas 3 y 5, y son tam biln  en 
e l  sen tido  que cab rîa  esperar en caso de e x i s t i r  in te r fe re n c ia  n eg a tiv e .
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En e l  cuadro 20, se recogen lo s  datos obtenidos para la s  a n te ra s  
en M etafase ta r d ia  (nas d e l 5% de c l lu la s  en fa se s  p o s te r io re s  a  M etafase 
I ,  v a lo r de in d ice  su p e r io r a  52*5), re su ltan d o  s ig n if ic a tiv o  e l  so lo  
para e l  cronosona 7, siendo tam biln  en e s te  caso nayores la s  frecuenc ias  
observadas de b iv a le n te s  cerrados y pa res  de u n iv a le n te s .
E l p o sib le  s ig n ific a d o  de e s ta  v a r ia c i ln ,  a lo  la rg o  de l a  M etafa- 
se I ,  en e l  a ju s te  e n tre  lo s  v a lo re s  observados y  lo s  esperados, se ra  d is -  
cu tido  mis a d e la n te .
2) E l segundo mitodo u t i l iz a d o  para  estim ar l a  e x is te n c ia  de in te r fe re n c ia  
a  t r a v is  d e l centrlm ero, co n sis te  en c a lc u le r  lo s  c o e fic ie n te s  de re g re s il r .  
d e l nCtnero de quiasmas en e l  brazo co rto  sobre e l  ntmero de quiasmas en e l  
brazo la rg o  para  cada par de cromosomas. Se u t i l i z a ro n  lo s  pares de datos 
de cada una de l a s  23 a n te ra s  en l a s  que se pudo con tar 100 c l lu la s  en Me­
ta fa se  I .
S i e x is te  in te r fe re n c ia  p o s i t iv a ,  cabe esperar reg re s io n es  nega­
t iv e s  s ig n if ic a t iv a s .  S in  embargo l a  e x is te n c ia  de reg res io n es  p o s itiv a s  - 
s ig n if ic a t iv a s  pod ria  se r  e jq jlicada ta n to  por in te r fe re n c ia  negative  en tre  
brazos del mismo cromosoma, como por te n a in a l iz a c i ln .
Los ro su lta d o s  que se resumen en e l  cuadro 21 muestran que so lo  -  
e l  cromosoma 5 p ré sen ta  un c o e fic ie n te  de re g r e s i ln  s ig n ifica tiv am en te  d i j  
t i n to  de 0, siendo p o s i t iv e .
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4 .2 . In te r fe r e n c ia  in te rc ronoscn léa»
Tambiln en e s te  caso se usaron dos mltodos para  e l  estu d io  de l a  
in te r f e r e n c ia  in te rc ro a o s ln ic a .
1) E l prim er mltodo es e l  c l lc u lo  de lo s  c o e f ic ie n te s  de re g re s iln  e n tre  -  
l a s  fre cu en c ia s  de quiasmas, comparando dos a dos lo s  4 cromosomas re c o -  
nocibles*  Se usaron para  e l lo  l a s  a n te ra s  en l a s  que se habion contado 100 
c l lu la s  en K etafase I .
S i lo s  cromosomas se conportan como independien tes en cuanto a  l a  
p ro b ab ilid ad  de form aciln  de quiamas, no debe aparecer ningûn t i ^  de -  
co rre la c io n  s ig n if ic a t iv a  e n tre  la s  fre cu en c ia s  de quiasmas de lo s  d i s t i n  
to s  cromosomas. For e l  c o n tra r io  s i  l a  fo rm aciln  de un quiasma en un b iva 
le n te  disminuye l a  p ro b ab ilid ad  de quiasmas en lo s  re s ta n te s ,  pueden apa­
r e c e r  co rre lac lo n es  n eg a tiv e s . Las co rre lac io n es  p o s i tiv a s  pueden exp liceg  
se ta n to  s i  l a  varianza  e n tre  c l lu la s  es muy grande, como s i  e x is te  te n a l -  
n a l iz a c i ln .
En e l  cuadro 22 se muestran lo s  re s u lta d o s  ob ten idos. Todos lo s  -  
c o e f ic ie n te s  de r e g r e s i ln  son p o s i t iv e s ,  re su ltan d o  s ig n if ic a t iv a s  so lo  l a s  
coroparaciones e n tre  l a s  fre cu en c ia s  de quiasmas de lo s  pares 5 con e l  6 , -  
5 con e l  7 y  3 con e l  7 .
E stas co rre lac io n es  p o s i tiv a s  pueden se r  explicad&s por e l  d is t in to  
grade de te rm in a lizac iS n  de la s  a n te ra s  u t i l i z a d a s .
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2) E l segundo nêtodo se u t i l i z S  para e s tu d ia r  lo s  p o sib le s  e fec to s  i n t e r  -  
croaos&micos e n tre  e l  grupo de cromosomas reco n o c ib les  y lo s  cromosomas 
no reco n o c ib le s . Se h izo  una d is t r ib u c i ln  d e l to t a l  de 2429 c l lu la s  en -  
H etafase I ,  atendiendo a l a  vos a l  nûmero de quiasmas que presen taban  en 
lo s  cuatro  cromosomas reconoc ib les  y  a l  nûmero de quiasmas que p resen ta ­
ban en e l  r e s te  de lo s  cromosomas*
La h ip ô te s is  de independiencia en l a s  p robab ilidades de form aciln
2
de quiasmas de lo s  dos grupos, puede se r comprobada médiante un JC" de 
con tingeac ia .
En e l  cuadro 23 se m uestra e s ta  com paraciln . El de contingen- 
c ia  no es s ig n if ic a t iv o .
5. Puentes v fragm entes en Anafases I .
De lo s  cuatro  cromosomas reco n o c ib les  en M I  so lo  t r è s  de e l l e s  (3 , 6 y  7) 
pueden d is tin g u irs e  claram ente en Anafase I .
En la s  lâm inas IV a VI aparecen algunas de l a s  c l lu la s  en Anafase I ,  con- 
teniendo puentes y fragm entes fom ados por d is t in to s  cromosomas.
Como puede observarse  e x is te  una v a r ia c i ln  para  e l  tamano de lo s  fragm entes, 
in c lu se  den tro  de lo s  formados a p a r t i r  de un mismo brazo cronoslm ico. E ste  hecho 
es especialm ente p a ten te  en lo s  brazos cronoslm icos que contienen un bloque de he- 
terocrom atina te m in a l  (3  c o rto , 6 co rto  y 7 la rg o )  ya que pueden dar lu g a r  a fra_g 
mentos que contienen solamento he te ro  crorna t in a  o b ien  h e te ro  y eucronatina  (vease
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lam inas IV, V y  \ l ) .
PoT o tra  p a r te ,  se observ i que lo s  puentes fom ados por lo s  brazos crosio- 
s ln ic o s  5 co rto , 6 co rto  y  7 la rg o  (que poseen un bloque de h e te ro c ro n a tin a  te lo -  
n ê rica ) estaban  fom ados exclusivam ente por eucrozsatina, es d e c ir ,  toda l a  h e te -  
rocrom atina de lo s  bloques te lo m irico s  ep a rec la  formando p a r te  de lo s  fragm entes, 
Solamente se observaron cuatro  casos en lo s  que e l  bloque de heterocrom atlna  t e -  
lo m lrlc a  apareclS  ta n to  en e l  puente como en e l  fragm ente (vease llm in a  VI fo to -  
g r a f i a a ) ,  En e s to s  cua tro  casos a l  b razo  cromosimico in p lic ad o  en l a  fo rm aciln  
de puente y fragmente fue  e l  3 co rto ,
E l p o sib le  s ig n ific a d o  de e s ta s  observaciones se rL  d is c u tid o  d s  a d e la n te .
En e l  cuadro 24 se in d ic a  l a  frecu en c ia  de fo rm aciln  de puentes con o s in  
fragm ente por p a r te  de cada une de lo s  brazos de lo s  t r è s  cromosomas reco n o c ib les , 
a s i  como lo s  puentes y  fragm entes formados por e l  r e s to  de lo s  cromoscmas.
Excepte en lo s  cuatro  casos a n te r io m e n te  c ita d o s , lo s  puentes o rig inados 
a p a r t i r  de lo s  brazos que poseen heterocrom atlna te lom érica  estaban  formados en - 
teram ente por eucrom atina, por lo  que no hay duda de que l a  f a l t a  de fragm ente en 
e s to s  casos puede se r  ex p li cada por su p ird id a  como consecuencia d e l squash.-
E ste  hecho nos in c l in a  a  pensar que l a  a p a r ic i ln  de puen tes s in  fragm ente 
orig inados en e l  r e s to  de lo s  brazos cromosimicos se deba a e s te  mismo fenimeno 
(p ird id a  en e l  squash), ju n to  con l a  p o s ib il id a d  de que, debido a  su pequeno tama 
no y a e s ta r  fornado en su mayor p a r te  por eucrom atina, quede o cu lto  en tre  e l  r e s  
to  de lo s  cromosomas, A favo r de e s ta  û ltim a p o s ib il id a d  e s ta  e l  hecho de que -
aq ue llo s  brazos que poseen un bloque de heterocrom atlna (3  co rto , 6 co rto  y  7 -  
la rg o ) p resen tan  una r e l a c i l n  en tre  l a  f re cu en c ia  de puentes con fragnen to  y  l a  
frecu en c ia  de puentes s in  fragm ente majTJr que aq u e llo s  brazos cromos&nicos que 
no p resen tan  e l  bloque de h e te ro c ro m ltin a . E sta  mayor r e l a c i l n  se e ::p lic a r ia  por 
l a  mayor f a c i l id a d  de v is u a l iz a c i ln  de lo s  fragm entes fom ados por e l  bloque he- 
te ro c ro a â tic o  te lo m lric o .
As! pues, puede co n c lu irse  que a l  oenos l a  mayor p a r te  de lo s  puentes t i e  
nen l a  misma n a tu ra le s a , por lo  que posiblem ente c a rece de base l a  d is tinc i& n  en 
t r e  puentes con y s in  fragm ente.
S i lo s  e rro re s  en l a  fo rm aciln  de quiasmas pueden conducir a l a  form aciln  
de puentes y  fragm entes y l a  p ro b ab ilid ad  de e r r e r  es ig u a l para  todos lo s  q u ia s - 
nas, c a b rla  esp e ra r una c o r r e la c i ln  p o s i t iv a  e n tre  l a  fre cu en c ia  de quiasmas y  l a  
frecu en c ia  de puentes de cada par de brazos cromoslmicos.
En l a  f ig u ra  14 se re p re se n ts  e s ta  r e l a c i l n .  E l c o e fic ie n te  de re g re s iln  
obtenido e n tre  e l  nûmero de puentes y  e l  nûmero de quiasmas (en la s  m etafases con 
In d ice  50) no es s ig n if ic a t iv o  (b = -0*05643» t  = 0*7132, p >  0*50).
ç ? .n  g L f .  1___
Line* P(1U): Iodic* d* cada aaoo po llo ico  j  to ta l  de b lra len ta*  earradoa, ab lertoe , 
pare# de univalent** y quiaaaaa en 25 c&lolaa.
2 iv . B it . Pares Total
P lanta ? lo r  io te ra Saco Indice Cerrado* Abiertos Univalentes Ouiascas
P -  1 1 1 1 52 80 71 24 231
2 50 90 72 13 252
3 %. 103 59 ■ 13 265
U 78 68 77 30 213




0 - - -
P -  1 2 1 1 k l 96 64 15 256
a 97 64 14 258
3 53 105 56 14 266
50 94 69 12 257
P -  1 2 2 1 kk 101 61 13 263
k i 95 71 9 261
3 29 93 72 10 258
k 21 98 58 19 254
P -  1 3 1 1 99 61 78 36 200
100
3 100
U 100 - - - -
P -  1 3 2 1 52 79 81 15 239
k l 96 71 8 263
3 50 83 76 16 242
52 64 64 27 232
P -  2 1 1 1 75'5 102 65 8 269
80 88 74 13 250
3 89'5 88 64 23 240
6 65 95 66 12 258
P -  2 1 2 43 80 79 16 239
86*5 82 63 25 232
3 78 98 57 20 253
t 50 92 65 18 249
P -  2 2 1 1 95 65 85 25 215
86 67 85 23 219
3 61 68 87 20 223
100 - - - -
P -  2 2 2 1 18'5 105 59 11 269
50 97 61 17 255
3 46 104 60 11 266
k
(co n tin u m ciS n )
?  -  2 95 3A 1C7
2 :)é '5 =2 92 216
:• ICO
A ICC - - - -
F -  3 1 1 50 113 A9 13 275
2 50 98 70 260
3 50 10A 57 265
A 50 96 02 15 25Î
F -  3 1 2 1 26 122 A7 6 291
2 ?>5 12A AA 7 292
3 2 9 '5 11A 53 6 261
- -
F -  3 2 1 1 9 0 '5 6A 38 23 216
2 91 71 92 12 23A
3 7C 30 75 20 235
A 100 - - - -
P -  i 1 1 1 S 9 '5 36 7A 15 2As
2 25 99 6A 12 262
3 9 S '5 23 62 10 2AA
A C l '5 93 65 12 261
? — i 1 2 1 6 1 '5 106 60 9 272
2 62 108 56 11 272
3 5 3 '5 93 70 12 256
A 6 0 '5 93 69 13 255
P -  A 1 1 9 C '5 100 62 13 262
2 9A '5 98 6A 13 260
3 76>5 32 75 18 239
A 7 3 ’ 5 96 71 263
P -  A 2 1 69 91 66 13 2A8
2 SB '5 89 87 19 2A5
3 67 93 63 19 2A9
A 89 78 236
P -  5 1 ' 1 1 J3 109 60 6 273
2 31 108 55 12 271
3 35 102 6A 9 268
A A2 99 62 1A 260
P—  5 1 2 1 0 _ . .
2 0 
3 0 - -
P -  5 2 1 1 55 99 60 16 253
2 6 6 '5 101 60 1A 262
3 63*5 SA 73 13 241
A 70 97 87 261
?  -  5 2 2 1 100 - -
2 100
3 100
A 100 - -
,  .  ; 3 1 1 83 65 67 23 237
2 83 SA 63 28 231
3 6 0 '5 97 59 19 253
A 100 - •





s g à 3 ?. 0
Llnea 7 (20 ): Inc ice  de cada saco p o lln lco  7  to t a l  de b iv a len tes  ea rrad o s, a b ie r to s  
y  pares de un iv a len tes  y qu iasaas en 25 e t lu la a .
Biv. 3 iv . P ares Total
P la n ta  P lo r  An ta ra  g-en I"d<ce Cerrados A hiertoa Onivai enta»
7  -  '1 1 1 1 43 '5 137 35 3 309
2 24*5 138 35 2 311
3 31 142 31 2 315
4 0 - - - -
7  -  1 1 2 1 37 141 32 2 314
2 42 136 35 4 307
3 52*5 141 32 2 314
4 57 145 26 4 316
V -  1 2 1 1 79*5 114 55 6 283
2 86 121 45 9 287
3 55*5 120 48 7 288
4 53 121 45 9 287
7 - 2 1 1 1 27*5 140 35 e 315
2 34*5 135 39 1 309
3 39*5 134 39 2 307
< 4 32 127 47 1 301
i  7 - 2 1 2 1 34*5 121 48 6 290
! 2 32*5 130 42 3 302
3 39*5 12s 45 2 301
4 28*5 123 49 3 295
S 7 - 2 2 1 1 91 94 55 26 243
2 50*5 107 52 16 266
3 100
4 100 - - - -
7 - 2 2 2 1 81 103 47 20 263
2 100
3 100 - - - -
1 4 100 - - - -
! 7  -  3 1 1 1 64 113 54 8 280
2 79*5 107 50 18 264
3 100 - - - -
! 4 100 - - - -
i 7 -  3 1 2 1 50 122 50 3 294
2 50 121 51 3 293
i 3 65 109 50 16 268
I 4 50 135 36 4 306
7 - 4 1 1 1 10 131 41 3 303
2 16 135 33 7 303
3 31 129 41 5 299
1 4 37,5 132 39 4 303
1 7 - 4 1 2 1 38 124 46 5 294
2 52 122 50 3 294
3 79*5 105 56 14 266
4 92*5 117 49 9 263
 " : À D a 0 J__
Z (1 7 ): I n d ic e  de catia m c o  p o l i t i c o  7 t o t a l  de b i v a l e n t e :  c e r r a s o e ,  a b i e r to s  
p a re s  de u n iv a le n te s  7  q u ia s n a s  de 25 c A lu la a .
r U r . t e F lo r A n t^rs 3*eo In d ic e Ce— »âo»
CIT.
Afcier-,05
r a r e s
I r - i r i l e n t e s C uêcnn :
1 1 73 20 242
2 3T7 70 13 244
3 65 109 50 1 t 268
« 57 109 56 10 274
1 2 1 9 5 '5 79 63 221
3 5 '5 3A 62 29 230
3 9 1 '5 93 59 23 245
A 73 37 66 22 240
2 1 1 50 96 63 11 260
17 111 55 9 277
3 35 106 61 8 273
50 104 59 12 267
3 1 1 67*5 97 52 26 245
2 96 75 69 31 219
3 100
A - - - - ■
3 2 1 100
2 100
3 100
- 100 - - - -
3 - 2 1 1 1 3A '5 106 60 9 272
2 0
3 0
A 0 - - - -
3 - 2 1 2 1 0
2 0
3 0
A 0 - - - -
3 - 2 2 1 1 A5 95 56 19 254
2 56 10A 59 12 267
3 29 105 62 S 272
A 50 109 99 12 267




3 - 2 3 1 1 92<5 61 78 36 200
2 90*5 76 69 30 221
3 100
A 100 - - * -
3 - 2 3 2 1 100 _ - - -
2 100
3 100
A 100 - - -
3 - 3 1 1 1 3®'5 33 76 16 242
2 27*5 93 67 15 253
3 50 36 67 22 239
A 37 90 66 19 246
3 - 3 2 1 AS 76 73 21 230
2 50 SA 76 15 24A
3 50 33 66 26 232
A 51 87 17 229
3 - 3 2 1 1 80 65 63 A7 193
2 CI 52 83 AO 187
3 90 53 67 55 173
A 37 52 82 Al 186
3 -  A , 1 1 50 SA 73 16 241
2 50 31 77 17 239
3 50 93 66 16 252
50 92 69 253
1 50 99 14 260
2 A 3'5 116 51 283
3 3 2 '5 24 239
15 X> 11 250
3 -  5 1 -3*5 52 12 274
: A9 105 5 i 16 264
109 57 275
50 - 13 270
3 - 5 , - 1 50 96 70 9 262
2 5C :5 72 18 242
3 50 105 SL. 16 264


























? !  :
I
M










SC * R * «
% CM 0 s « %p N «d-1 1 Oi 0 if\
II II Nf It r\
« g. H K n 5, II
43




























C U A D R O  5
Comparaciln de lo s  c o e f ic ie n te s  de r e g r e s i ln  de la s  l ln e a s  P(1A), V(2C) y  E(17) 
ned ian te  una orueba t .
P -  V 0 ‘U 5S  103 P > 0 '05
P - E  2*2623 116 0*05>p>0*01
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C U A D R O  9
Llnea P (1 6 ): In d ice  de cada en tera  y  t o t a l  de b iv a le n te s  cerrados, a b ie r to s , pares





































































29 '5 100 66 28 3 3 94 69 163
AV5 100 60 35 2 3 95 62 157
77» 5 100 46 47 5 2 93 51 144
76 100 62 35 0 3 97 62 159
17'5 30 17 12 0 1 29 17 46
75*5 100 50 42 4 4 92 54 146
33 '5 100 63 34 2 1 97 65 162
52 100 61 24 11 4 35 72 157
50 100 53 33 7 7 86 60 146
50 100 59 29 6 6 88 65 153
50 100 49 36 10 5 85 59 144
51 100 48 31 12 9 79 60 138
78 100 51 43 3 3 94 54 U S
78«5 64 30 31 2 1 61 32 93
52 100 67 32 1 0 99 68 167
65 100 43 43 2 2 96 50 1 4 6
60 35 16 16 2 1 32 18 50
55'5 100 53 43 2 2 96 55 151
50 100 52 45 0 3 97 52 1 4 9
51 100 57 37 1 5 94 58 1 5 2
50 100 60 32 4 4 92 64 156
63 100 55 34 4 7 89 59 146
62 100 68 24 4 4 92 72 164
U '5 100 68 26 5 1 94 73 167
51 100 64 32 1 3 96 65 161
50 100 65 31 1 3 96 66 162
2429 1388 860 94 87 2243 1432 3730
0*571 0*354 0*039 0*036 0*925 0*610 1*535
C U A D R O  10
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Llnea P (1 c):  In d ice  de cada antera  y  t o t a l  de b iv a le n te s  cerrados, a b ie r to s ,  pares
de u n iv a le n te s , quiasmas en brazo la r g o , quiasmas en brazo corto  y  quiasmas t o t a le s



































fi a iCQ In  o>n 3
Probabilidad^/
par de cromosomas
29»5 100 2 5 67 3 5 9 2 28 120
49 '5 100 29 65 1 5 94 30 1 2 4
77 '5 100 30 59 1 10 89 31 120
76 100 29 59 2 10 88 31 119
17*5 30 4 2 4 1 1 28 5 33
75 '5 100 11 73 3 13 84 14 98
33 '5 100 3 2 58 2 8 90 34 1 2 4
52 100 18 69 2 11 87 20 107
50 TOO 2 9 62 1 8 91 3 0 121
50 100 27 65 1 7 92 28 120
50 100 19 68 3 10 87 22 109
51 ; 100 31 57 3 9 88 34 122
78 100 18 72 3 7 90 21 111
78 '5 64 15 43 1 5 58 16 74
52 100 26 68 0 6 94 26 120
65 100 21 66 3 10 87 2 4 111
60 35 15 18 0 2 33 15 43
55*5 100 19 74 0 7 93 19 112
50 100 19 73 1 7 9 2 20 112
51 100 43 5 2 2 3 95 45 140
50 100 33 6 0 1 6 93 34 12
63 100 22 69 3 6 91 2 5 11
62 100 17 76 2 5 93 19 11
44 '5 100 38 57 2 3 95 40 13
51 100 27 66 1 6 93 28 121
50 100 2 5 68 1 6 93 26 11
2 4 2 9 622 1588 43 176 2210 6 6 5 287
0*256 0 * 6 5 4 0*018 0*073 0*910 0*274 1*1
C U A D R O  11
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Llnea P ( l6 ) : I n d ic e  de cada antera y  t o t a l  de b iv a le n te s  cerrados, a b ie r to s , pares
de u n iv a le n te s , quiasmas en brazo la r g o , quiasmas en brazo corto  y  quiasmas t o t a le s
para e l  Cromosoma 6 .
a s •H P
m
.ga m o
1 I . I 1
s IIo l io 1  8, è  5âs n « CQ t
p-11 1 1 1 29*5 100 87 9 3 1 96 90 186
P-11 1 1 49'5 100 86 8 4 2 94 90 184
p-11 1 2 1 77*5 100 70 19 9 2 89 79 168
p-11 1 2 76 100 73 11 10 6 84 83 167
p-11 1 3 1 17*5 30 25 3 2 0 28 27 55
p-12 1 1 1 75'5 100 87 11 2 0 98 89 187
P-12 1 2 1 33'5 100 87 9 4 0 96 91 137
P-14 1 1 1 52 100 66 31 1 2 97 67 164
P-14 2 1 1 50 100 68 30 1 1 98 69 167
P-14 2 1 50 100 64 34 1 1 98 65 163
P-14 2 2 1 50 100 63 34 1 2 97 64 161
P-14 2 2 51 ' 100 53 44 1 2 97 54 151
P-15 1 1 1 78 100 35 57 3 5 92 38 130
P-15 1 2 1 78*5 64 13 47 0 4 60 13 '73
P-15 2 1 1 52 100 44 55 0 1 99 44 143
P-15 3 1 1 65 100 35 63 0 2 98 35 133
P-15 3 2 1 60 35 14 19 1 1 33 15 48
P-15 3 2 55'5 100 29 69 0 2 98 29 127
P-15 4 1 1 50 100 24 74 0 2 98 24 122
P-16 1 2 1 51 100 93 5 2 0 98 95 193
P-16 1 2 50 100 94 3 2 1 97 96 193
P-16 2 1 63 100 82 17 0 1 99 22 181
P-16 2 1 2 62 100 86 14 0 0 100 86 186
P-16 2 2 1 44*5 100 90 9 1 0 99 91 190




















par de cromosomas 0*676 0*284 0*024 0*016 0*960 0*700 1*660
C U A D R O  12
56
Linea P ( l6 ) ; I n d ic e  de cada antera  y  t o t a l  de b iv a le n te s  cerrad os, a b ie r to s ,  pares
de u n iv a le n te s , quiasmas en brazo la r g o , quiasmas en brazo corto  y quiasmas to t a le s
para e l  Cmomosona 7 .
1
a A, 1
8 n >"8 1 ! ;d o# -p
s i
1 1






p-11 1 1 1 29 '5 100 45 41 10 4 86 55. U1
p-11 1 1 49*5 100 49 28 14 9 77 63 140
p-11 1 2 1 77 '5 100 39 37 12 12 76 51 127
p-11 1 2 76 100 40 40 13 7 80 53 133
P-11 1 3 1 17 '5 30 14 13 2 1 27 16 43
p-12 1 1 1 75*5 100 26 38 16 20 64 42 106
P-12 1 2 1 33 '5 100 45 35 10 10 60 55 135
P-14 1 1 1 52 100 35 42 11 12 77 46 123
P-14 2 1 1 50 100 32 46 11 11 78 43 121
P-14 2 1 2 50 100 45 33 13 9 78 58 136
P-14 2 2 1 50 100 47 35 9 ' 9 82 56 138
P-14 2 2 51 100 51 33 6 iO 84 57 141
p-15 1 1 1 78 100 36 40 10 12 78 43 126
P-15 1 2 1 78*5 64 . 24 24 5 11 48 29 77
P-15 2 1 1 52 100 55 27 13 5 82 68 150
P-15 3 1 1 65 100 35 32 6 27 67 41 108
P-15 3 2 1 60 35 18 13 2 2 31 20 51
P-15 3 2 55'5 100 47 31 8 14 73 55 133
P-15 4 1 1 50 100 42 35 13 10 77 55 132
P-16 1 2 1 51 100 57 27 10 6 84 67 151
P-16 1 2 50 100 47 35 10 8 82 57 139
P-16 2 1 1 63 100 48 33 12 7 SI 60 141
P-16 2 1 62 100 52 21 19 8 73 71 144
P-16 2 2 1 44*5 100 51 22 21 6 73 72 145
P-25 1 1 1 51 100 49 36 12 3 65 61 1 4 6
P-25 1 2 1 50 100 55 30 • S 7 85 63 14s
TOTAL
P ro bab ilidac^
2429 1086 327 276 240 1913 1362 3275
par de cromosomas 0*447 0*340 0*114 0*099 0*737 0*561 1*346
C U A D R O  13
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Linea P (1 ô ): In d ice  de cada antera y  t o t a l  de b iv a le n te s  cerrad os, a b ie r to s , pares
de u n iv a le n te s  y  quiasmas para e l  r e s to  de l o s  cromosomas.
I
3
t- 'g m g
IG m
§3
3 Io rt" I
P-11 1 1 1 29*5 100 201 89 10 491
p-11 1 1 2 49 '5 100 195 98 7 488
p-11 1 2 1 77*5 100 185 93 22 463
p-11 1 2 2 76 100 171 100 29 442
p-11 1 3 1 17*5 30 58 27 5 143
p-12 1 1 1 75*5 100 155 113 32 423
P-12 1 2 1 33*5 100 196 95 9 487
P -U 1 1 1 52 100 179 106 15 464
P -U 2 1 1 50 100 195 94 11 484
P -U  ■ 2 1 2 50 100 196 99 5 491
P -U 2 2 1 50 100 195 94 11 484
P -U 2 2 2 51 100 194 95 11 483
P-15 1 1 1 78 ' 100 190 95 15 475
P-15 1 2 1 78 '5 64 102 77 13 281
P-15 2 1 1 52 100 210 85 5 505
P-15 3 1 1 65 100 175 104 21 454
P-15 3 2 1 60 35 75 26 4 176
P-15 3 2 2 55*5 100 194 91 15 479
P-15 4 1 1 50 100 137 103 10 477
P-16 1 2 1 51 100 136 99 15 471
P-16 1 2 2 50 100 198 90 12 486
P-16 2 1 1 63 100 154 117 29 425
P-16 2 1 2 62 100 200 87 13 487
P-16 2 2 1 44*5 100 195 94 11 484
P-25 1 1 1 51 100 197 96 7 490
P-25 1 2 1 50 100 216 81 3 513
TOTAL 2429 4599 2348 340 11546
P ro b ab ilid ad /
par de cromosomas 0»631 0*322 0*047 1*584
C U A D R O  U
Line F (1 6 ); In d ice  de cada antera y  t o t a l  de b iv a le n te s  cerrados, a b ie r to s ,  pares
de u n iv a le n te s  y  q u iasaas para e l  t o t a l  de cromosomas.
1 M1 1 i 8s IIo
094 1l | ’1
p-11 1 1 1 29 '5 100 4 2 4 253 2 3 1101
p-11 1 1 49*5 100 419 255 26 1093
p-11 1 2 1 77*5 100 370 282 48 1022
p-11 1 2 76 100 375 270 55 1020
p-11 1 3 1 17*5 30 118 84 8 320
p-12 1 1 1 75*5 100 3 2 9 3 0 2 69 9 6 0
P-12 1 2 1 33*5 100 4 2 3 2 4 9 28 1095
P-14 1 1 1 52 100 359 2 9 7 44 1 0 1 5
P-14 2 1 1 50 100 377 285 38 1039
P-14 2 1 50 100 391 281 28 1 0 6 3
P-14 2 2 1 50 100 373 2 9 0 37 1036
P-14 2 2 51 100 377 282 41 1036
P-15 1 1 1 78 ' 100 3 3 2 326 42 990
P-15 1 2 1 78*5 64 184 230 34 598
P-15 2 1 1 52 100 4 0 2 231 17 1085
P-15 3 1 1 65 100 315 322 63 952
P-15 3 2 t 60 35 138 97 10 373
P-15 3 2 55*5 100 3 4 2 318 40 1002
P-15 4 1 1 50 100 3 2 4 344 3 2 992
P-16 1 2 1 51 100 4 3 6 235 2 9 1107
P-16 1 2 50 100 4 3 2 2 3 7 31 1101
P-16 2 1 1 63 100 3 6 1 289 50 1011
P-16 2 1 62 100 4 2 3 247 30 1093
P-16 2 2 1 44*5 100 4 4 2 2 3 7 21 1121
P-25 1 1 1 51 100 421 259 20 1101
P-25 1 2 1 50 100 451 2 3 0 19 1132
TOTAL 2 4 2 9 9938 6782 883 2 5 4 5 3
p ro b a b ilid a d /
p ar de crooosooas 0*549 0*399 0*052 1*497
59
C U A D R O  15
C o e f ic ie n te s  de r eg r es iô n  de Y = Quiasmas en 100 c ê lu la s  sobre X = In d ice  (tr a n s -






T o ta l de cromosomas
3razo la rg o  
Brazo co rto  
Brazo la rg o  
Brazo co rto  
Brazo la rg o  
Brazo co rto  
Brazo la rg o  
Brazo co rto
byx = + 0*0314 
byx = -  0*5834 
byx = -  0*1787 
byx = -  0*3392 
byx = — 0*2204 
byx = — 0 * 6 0 3 5  
byx = -  0 * 3 5 1 5  
byx = -  0*4119 
byx = -  1 *8362 
byx = -  4*3948
t  = 0*222
t  = 2 * 9 3 1 3  ****
t  = 2*3691 ** 
t  = 1*7467
t  = 2 * 3 2 0 5  ** 
t  = 0 * 9 2 2 9
t  = 2*5562 * 
t  = 1*7663 
t  = 3*6879 *** 
t .=  3*7407 *****
** = 0*01 P jC 0*05
**» = 0*001 <  P <  0*01
******= p <  0*001
60
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C ü A D R 0 21
C o eflc ien tes  de regresion en tre  la s  fre cu en c ia s  de quiasmas en 100 c é lu la s  de cada 
ant e r a de lo s  b razes certes sobre la s  fre cu en c ia s  de qulasmas de le s  b razes la rg e s .
I Ï b t g.:
3 L 3 C -  0'0915 0*3062 21
5 L 5 C ♦ 1*1799 2*3529 * 21
6 L 6 C -  0*9145 0*6699 21
7 L 7 C + 0*6293 1*9774 21
* 0 '0 5 >  P > O’OI
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C U A D R 0 22
C o eflc ien te s  de regresl& n de l a s  fre cu en c ia s  de qulaszoas en 100 c é lu la s  de cada 
a n te ra  de lo s  cronosonas Y sobre l a s  fre cu en c ia s  de quiasoas de lo s  cromosomas X*
3 5 + 1'1799 - 1*9336 21
3 6 4  0*3727 1*6459 21
3 7 4  0*7933 2*8555 ** 21
5 6 + 1*0949 2*1617 * 21
5 7 4  0*8629 3*8867 *» 21
















c  u  A D R 0 24
fragm entos en Anafase I  en 901 c é lu la s .
Brazo
Gro3ios6mico




T o ta l de 
puantes
7 L 2 51 53
7 C 21 21 42
3 L 7 6 13
3 C 3 22 25
6 L 10 7 17
6 C 3 9 12
Resto 84 80 I 6 4
326
3 0 0 - F I G U R A  1
L i n e a  P  (14) 
b > - 0 . 8 7 6 9  
t .  7 , 2 4 1 7  
p <  0 ,0 0 1
.  2 5 0 -
200-
4 0 8 06 0  I
I n d i c e  e n  é n g u l o t
R egresiôn l in e a l  d e l nûmero de qu iasaas en 25 e ê lu la s  sobre e l  v a lo r  in d ic e
(transfPnaado en éngu los) de cada sa co . Linea P (1A ).
3 40
F I G U R A
L i n e a  V I 2 0 )
b  = -  0 , 9 6 3  
t  c  6 ,0 8 1  





I n d i c e  e n  ^nguloe
20 804 0
70
R egresi& n l i n e a l  d e l  nûnero de q vd asn as en 25 c ê l i s la s  sob re  e l  v a lo r
I n d ic e  (tran sform ad o en  Ê n g u lo s) de cada sa c o . L inea V (20).
320
F I G U R A  3
L i n e a  E i n )
b =  - 1 , 4 0 9 6  
t  = 6 , 9 8 2 8  





°  2 5 0
200
4 b 6 06 0
I n d i c e  e n  é n g u l o c
71
R egreslôn I n e a l  d e l nfcaero de q iiiasnas en 25 c ê lu la s  sobre e l  va lor  In d ice
(tra n sfo m d o  en ângu los) de cada sa co . Linea E (1 7 ) .
F I G U R A  4
L i n e a  P I 14)
b = - 0 .6 3 8 5  
t=  7,2622 









6 0  ■ 8 0  
Indic* e n  e n g u lo i
20
72
R egresiôn l i n e a l  d e l nûaero de b iv a le n te s  cerrados en 25 cSliolas sobre e l
va lo r  in d ic e  (transionaado en fingulos) de cada sa co . L inea P (1 4 ) .
FIGURA 5
1 6 0
L i n e a  V ( 2 o)
- 0 , 6 3 9  
t  = 6 . 1 6 6 7  








I n d i c e  e n  à n g u lo *
4 0 8 0
R egresiôn l in e a l  d e l nfinero de b iv a le n te s  cerrados en 2 5 .c ê lu la s  sobre e l
va lo r  în o ic e  (tran sfom ad o en ângu los) de cada sa co , Linea V (2 0 ).
FIGURA 6
Linea E (i7)
b « - 0 , 7 7 3 5  
t  r  5 .5 0 1  
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Indice en  engu los
RegresiSn l in e a l  d e l nûaoro de b iv a le n te s  cerrados en 25 c&liiLas sobre e l  va lor




b >  0 , 3 8 9 9  
t  :  5 , 6 8 4 9  




Indic*  *n  in g u lo *
R egresiôn l in e a l  d e l nfcaero de b i-valen tes a b le r to s  en 25 cê lv ila s sobre e l
va lor  In d ice  (transform ado en ângulos) de cada sa co . LÎnea P(14)«
76
F I G U R A  8
L in e a  V ( 2 0 )
b ,0 ,3181 
t .  5 ,6849
P<0 ,001
60-
" 4 0 -
60
In d ic e  e n  in g u lo e
20 80
HegresiSn ] !î.nea3. d é l nûmero de b iv a le n te s  a b ie r to s  en 25 cS ln las  sobre e l  
v a lo r  In d ice  (transform ado en ângulos) de cada saco . L inea V(20 ).
FIGURA 9
100
L i n e a  E  (17 )
b *  0,1374 
t  :  1 ,3 7 5 3  




I n d i c a  a n  j n g u l o t
RegresiSn l i n e a l  d e l nfeiero de b iv a len te s  a b ie r to s  en 25 c ê lu la s  sobre e l  
v a lo r  In d ice  (transform ado en ângulos) de cada saco. Linea 3 (17 ).
D ID LIO TEC A
FIGURA 10
7S
Linea P ( m )
b : 0 , 2 4 1 3  
t t  5 , 5 5 7 1
P<aooi
4 0
c  2 0
6 0
In d ica  a n  énguloa
2 b 8 04 0
RegTGGi&n l i n e a l  d e l nûmero de pares  de u n iv a le n te s  en 25 c ê lu la s  sobre e l  v a lo r 
Ind ice  ( uransfonaado en éngulos) de cada saco . L inea P(14-).
79
FIGURA 11
L in e a  V (2 0 )
b *  0 , 3 2 0 9  
t  t  6 .4 9 1 7  








Indic* en  ingu los
4 0
R egresl6n l i n e a l  d e l nCmero de p a res  de u n iv a len te s  en 25 c ê lu la s  sobre e l  
v a lo r in d ice  (transform ado en ângulos) de cada saco . L inea V (20).
FIGURA 12
Linea E(i?)
b i  0 , 6 3 6 1
t  > 8 , 5 0 4 9
p <  0 , 0 0 1
60
2 4 0 -
20 4 0 806 0
I n d i c t  t n  ingulo»
R eg re siS n  l i n e a l  d e l  nfiaero de p a res  de t in iv a le n te s  en  25 c S lu la s  so b re  e l  v a lo r
In d ic e  (tra n sform ad o  en  â n g u lo s)  de cada saco* L in ea  3 ( 1 7 ) .
FIGURA 13
b :  7 ,1 2 2 8  
t  » 5 ,1 0 5 7









4 0 8 06 0
Longitud re la tiv a  en éngulo#
RegresiSn l in e a l  ciel nûaero de q u iasaas sobre l a  longibud r e la t iv a  ( tr a n sfe r
Baba en ângu los) de cîada par de brasos curoaosSaicos r ec o n o c ib le s  en lle te fa s e
22
FIGURA 14
b  > -0 ,0564















Niim*re d t quiAtmat
600400
RegresiSn T înAol d e l nùmero de puantes en Anafase I  sobre e l  nôaero de qtzL 







1 2  3  4  5  6  7 ' -
Lâiaina I  a . -  lle ta fa se  n i t o t i c a  cie una c e lu la  de l a  l in e a  P te n id a  ced ian te  l a  té c n i 
ca de banHeo con G iensa. b«- C aric tip o  obtenido a p a r t i r  de l a  c é lu la  a n te r io r  










0 k . i
L&nlo& I I . -  c ê lu la s  en M etafase I  de l a  l in e a  P en l a s  que lo s  pares de croDosoma 
reconoc ib les aparecen in d icad o s.
£5




na I I I . -  c ê lu la s  en H etafase I  de l a  l in e a  P on la s  que lo s  pares de cronosomas 
econociblos aparecen Ind icados.
\*
7L








Lamina I V .-  C lliila s  en Anafase I  de l a  l ln e a  p en l a s  que puede observarse l a  p re-
sen c ia  de pu en tes y  fragm entes ( f ) .  El braze creaes6m ice im plicade en l a  fenaacion















na V .-  O elulas en Anafase I  de l a  L lnea P en la s  que puede observarse l a  presen
i a  de puentes y  fragn en tos ( f ) .  E l brazo cronosSmico in p lica d o  en l a  fo m a c io n  d e l











^  6 1  f  (6)
Lânina VI»- C êlu las en Anafase I  de l a  l ln e a  P en l a s  que puede observarse l a  prese
c ia  de puentes y  fragm entes ( f ) .  EL brazo cromosSmlco in p lica d o  en  l a  formaciSn d e l
puente aparece ind lcado en cada ca so .
D I S C U S I O r î
1. ITiveles de v a ria c i6 n  en l a  a s ln c ro n la  c e lu la r
Los resTiltados obtenldos en e l  e s tu d io  de e s te  fenSmeno Indican que e l  n i
T el de a s ln c ro n la  c e lu la r  es mener den tro  d e l mlsmo saco p o lln lc o  que e n tre  sa -
ces de l a  olsma a n te ra .
E sta  mayor s ln c ro n la  de l a s  c ê lu la s  d e l mlsmo saco pod rla  se r expU cada -
no solo  por te n e r  un ambiante cocûn den tro  d e l saco, sino  tanb lên  por l a  p o s lb le
e x ls te n c la  de conœdLones cltopl& sm lcas e n tre  l a s  c ê lu la s  madrés de polen , lo  cual 
6iqX)ndrla ademês una p o slb le  unldad en l a  reg u la c lê n .
E sta s  conexlones han sldo  d e sc rib e s  en numerosos organismes (v e r re v . de 
V a s ll ,  1 9 6 7 , S tan ley  y  L lnskens, 1974, y  H eslop-H arrlson 1966, 1973), hablêndose 
a tr lb u ld o  a  su d esap arlc lên  despuês de l a  prim era d lv ls lê n  m e lê tlc a , l a  mayor a s ln  
c ron la  c e lu la r  den tro  d e l saco observada en segunda d lv ls lê n .
2 . T erm inal^zaclên.
Los re su lta d o s  recogldos en e l  cuadro 4  ou estran  que lo s  c o e fic le n te s  de 
re g re s iê n  de l a  frecu en c la  de pa res  unldos sobre l a s  transform aciones angulares 
de l e s  correspond len tes v a lo res  de In d ice  de cada saco p o lln lc o  son negativos y 
s ig n if ic a t iv e s  en todas l a s  p la n ta s , excepte en P -4 , E-4 y  E -5. Tanbiên son ne­
g a tiv e s  en lo s  to ta le s  de l a s  t r è s  lln e a o  P(14) V(20) y E (17).
A l a  v is ta  de l a s  f ig u ra s  1, 2 y 3 puede observarse  que para  v a lo re s  de -
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Ind ice  cuperio res a 50, l a  v a rian sa  en tre  d is t in to s  sacos de l a  fre cu en c la  de -  
qu iasaas parece se r  navor. E ste fenêneno podrla  se r  una consecuencia de l a  d isn l 
r.ucion en l a  s ln c ro n la  que se produce en fa se s  p o s te r io re s  a M etafase I .  Debido 
a e s ta  d isn in u c lên  de s ln c ro n la  l a  ex ac t!tu d  de l a  e s tin a c iê n  d e l In d ic e -se râ  -
E ste  nismo fen&meno s é r ia  e l  responsab le  de que en l a s  p la n ta s  en la s  que 
se dispone solamente de sacos con v a lo res  de In d ice  ig u a le s , o su p e rio res  de 50, 
no sean s ig n if ic a t iv e s  lo s  c o e f ic le n te s  de re g re s iê n .
Puede co n c lu lrse  por ta n to  que en e s ta s  l ln e a s  e x is te  una pêrd ida  d e l nû- 
cero  de pa rcs  de brazos unldos a lo  la rg o  de l a  M etafase I  y  que e s ta  pêrd ida  es 
g raduai.
Los re su lta d o s  d e l cuadro 15 p ara  e l  e s tu d io  de e s te  mlsmo fenêmeno en b ra  
zos cromosênicos e sp e c îf lc o s  (reconocib les por l a  té c n ic a s  de bandeo-C, en l a  l l ­
nea P ( l 6 ) ]  ou estran  que bay algunos brazos cromos&nicos en lo s  que no se d é te c ta  
e s ta  p ê rd id a . En cu a lq u ie r caso , debemos reco rd ar que l a  estim aciên  d e l memento -  
de l a  K etafase I  es nés in e ::ac ta , ya que a l  u t i l i z e r  a n te ra s  complétas en lu g a r 
de sacos p o lln lc o s , e l  mayor grade de a s ln c ro n la  e x is te n te  puede suponer que baya 
v a rie s  estados de île ta fa se  I .
De l a s  comparaciones senaladas en e l  cuadro 5 en tre  l a s  pend ien tes de l a s  
r e c ta s  de re g re s iê n  de l a s  d i s t i n ta s  l ln e a s  P (14), V(20) y  E (17) se deduce que 
l a s  d ife re n c ia s  en l a  frecu en c la  de qulasmas e n tre  l a s  l ln e a s  que no tie n e n  pen- 
d ien te s  s ig n ific a tiv am en te  d i s t i n ta s  se deben a procesos a n te r lo re s  a l a  M etafase I
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E l co v la ien to  de qulasmas hacia  lo s  axtremos de lo s  brazos croaos&micos, 
U anado por D arling ton  (1937) te rn in a l iz a c lê n , no supone l a  separaciên  de lo s  -  
b razos cronosêmicos duran te  l a  M etafase I ,  n i  l a  ap a ric iê n  de u n iv a len te s  duran­
t e  e s ta  fa s e . De hecho e s to s  û lt in o s  fenênenos no ten d rîan  su crigen  en l a s  po- 
s ib le s  causas de re p u ls iê n  en tre  cronosomas durante l a  p ro fase  m e iê tic a , sino  -  
mas b ien  se r lo n  producto de l a  acc iên  de fu e rzas  centrom êricas d ir ig id a s  hacia  
po lo s opuestos. Cabe d e s ta c a r , que l a  pêrd ida de pares de brazos unldos que condu 
ce a l a  form aclêu de u n iv a le n te s , so lo  ocurre en m a te ria l d e s ln ap tico , cuando -  
l a s  fu e rza s  que lo  producen deben ac tu a r en cu a lq u ie r o tro  m a te r ia l. Las p o s ib le s  
causas de e s ta s  d ife re n c ia s  e n tre  lo s  dos t lp o s  de m a te ria le s  podrian  se r  o b ien  
que en e l  m a te r ia l-d e s ln êp tico  l a  n a tu ra leza  de l a s  asoc iac iones te rm ina les  en -  
t r e  lo s  pores de brazos unidos no sea qu iasm ética , s ino  sim ple ag lu tin a c iê n  -  
(S tlckness) o b ien  que l a  duraclên  de l a  M etafase I  en e s te  m a te r ia l sea mayor de 
lo  norm al, tenlendo mês tlecroo para  l a  actuaclS n  de la s  fu e rza s  centrom êricas.
Corne ya  se in d ic é  a n te r lo n aen te , lo s  e s tu d lo s  més r e e l en tes  sobre l a  t e r -  
n ln a liz a c lê n  han provocado una polêmlca sobre su e x ls te n c la , qulza debida en gran 
p a r te  a l  m a te ria l y  mêtodo u t i l l z a d o .  En cuanto a l a  pêrd ida  de brazos unldos y 
a p a r ic iê n  de u n iv a len te s  du ran te  l a  Metafase I  lo s  re su lta d o s  varîan  segên que 
e l  m a te ria l que se e s tu d ie  sea o no d esln ap tico .
En lîn e a s  consanguîneas de centeno , lo s  re s u lta d o s  obtenldos por Sybenga 
(1958) y Rees y  Naylor (I960) apoyan lo s  que hemos ob ten ido , en e l  sen tld o  que -  
e x is te  pêrd ida de qulasmas duran te  l a  M etafase I .  Tamblên en e l  mlsmo tip o  de %  
t e r i a l  G iraldes y Lacadena (1976) deducen de un modo In d ire c te  que haj’’ pares de 
u n iv a le n te s  que se han so ltado  durante l a  M etafase I .  Sin embargo Jones (1973) 
concluye que l a s  asoc iac iones term inales observadas en l ln e a s  consanguîneas de
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centeno no son debidas a te m in a l iz a c iê n  de qu iasnas desde e l  noiaento de su fo r  
E aciên, sino  a su fononeno de "se u d o te m in a liz a c iê n " , c o n s is te n te  en una reo rga  
n izac iên  d e l m a te r ia l cronosêmico durante e l  proceso de co n tracc iên  de l a  p ro fa  
se m eiê tica  que no supono ao v in ien to  de qulasm as. E sta  In te rp re ta c iê n  l a  basa en 
que algunos b iv a le n te s  observados p resen tan  aparen te  a so c lac lên  term inal en tre  -  
l a s  bandas de heterocrom atlna  -  C te lo m êrlcas , pero e x is te  en l a  zona c e n tra l  de 
e s ta  un iên , una f r a n ja  de eucrom atina lo ng itud lna lm en te . SI b ien  e s ta s  f ig u ra s  de 
te c tad as  por Jones (197S) han s ldo  tamblên obseri'adas por noso tros (vease e l  cro 
mosoma 7 en l a  fo to g ra f la  b de l a  lêm lna I I I ) ,  s in  embargo no son la s  més f r e  -  
cuentes , y  en isuchos casos (vease e l  cromosoma 3 de l a  fo to g ra f ia  a de l a  lêm i- 
na I I I ) ,  l a  n a tu ra le z a  te rm ina l de l a  a so c lac lên  es Indudable.
En o tro s  m a te ria le s  d e s in ê p tic o s , como es e l  caso de T ulipa estud iado  por 
Couzin y Fox (1974), tanb iên  se encuentra v a rla c lê n  en l a  fre cu en c la  de qulasmas 
en tre  secciones de l a  misma a n te ra  que se encuentran en d if fé re n te  momento de l a  
M etafase I .
En camblo, Balog (1979) no d é te c ta  ta i e s  d ife re n c ia s  e n tre  sacos p o lln lc o s  
con M etafases tempranas médias o ta rd la s  en t r ip lo id e s  de A lliu n  tr lo u e tru au
Los cuadros 6, 7 y S, f ig u ra s  4  a 12, resunen lo s  re su lta d o s  ob tenldos en 
cuanto a l a  \’a r ia c iê n  de b iv a le n te s  cerrados, b iv a le n te s  a b le r to s  y  pa res  de uni 
v a lan te s .
Se observa una dism inuciên s ig n lf ic a t iv a  de b iv a le n te s  cerrados y  un aunen 
to  s ig n lf ic a t iv o  de pares de u n iv a le n te s . En nlngûn caso lo s  b iv a le n te s  a b le r to s  -  
disminuj'-en ce modo s i  g n if i  c a tiv o , y  en caabio aunentan de modo s ig n if ic a t iv e  en -
l a  mitad de l a s  p la n ta s  y  on e l  t o t a l  de cada una de la s  l ln e a s  ? (1 4 ) y  V (20).
El s ig n if ic a d o  de l a s  m odificaciones en l a s  fre cu en c ia s  de b iv a le n te s  c e rra  
d o s ,a b ie r to s  y  u n iv a le n te s , en e l  sen tid e  de como puede haber acuau lac iên  de b i­
v a len te s  ab ie r to B , observado se ré  d iscu tid o  nés a d e la n te ,
3 , F recuencias de qulasmas en lo s  d is t in to s  oares de brazos croaosén icos re co n o c ib le s .
Cuando se u t i l i z a n  cêtodos de t in c ié n  convene!onales es im posible reconocer 
b iv a len te s  e sp e c îf lc o s  en centeno. Por ta n to , l a s  frecu en c ias  de qu iasnas o de sim 
p ie  a so c lac lên  m etafés ica  para  brazos cromosênicos e sp e c îf lc o s  no puede hacerse  -  
a no se r  que se u t i l i c e n  m odificaciones croaosên icas s s t ru c tu ra le s ,  l a s  cuales -  
pueden a fe c ta r  lo s  re s u lta d o s . E l uso de l a  tê cn ica  de bandeo-C y  l a s  e sp e c ia le s  
c a r a c te r l s t i c a s  de l a  l ln e a  P(16) perm iten hacer e s te  e s tu d io  en lo s  ocho brazos 
de lo s  cu a tro  cromosomas reco n o c ib le s .
Los re s u lta d o s  de l a s  eomparadionss en tre  l a s  frecu en c ia s  de qulasmas de -  
lo s  d i s t in to s  b razos (cuadro 16) m uestran que hay d if e re n c ia s  s i g n l f i c a t i  vas para 
lo s  dos brazos d e l misao cromosoma en todos lo s  casos, y a s i  nismo e n tre  todos lo s  
brazos la rg o s  (et:cepto lo s  de lo s  cromosomas 3 y  5) y en tre  e l  brazo co rto  d s l  -  
cromosoma 5 y  todos lo s  denés b razos co rto s .
Debemos r e s a l t a r  que en todos lo s  modelos de lo s  tr a b a jo s  a n te r lo r e s  en -  
centono d e s in é p tlc o  se suponla a l  c a lc u le r  l a  d is tr lb u c iô n  para  l a  frecu en c la  de 
qu iasnas por c ê lu la ,  que l a  frecu en c la  de qulasmas por b iv a le n te  e ra  ig u a l en to ­
dos e l lo s ,  o a l  nenos en todos lo s  brazos cromosênicos la rg o s  por un lad o  y en to  
dos lo s  brazos co rto s  por o tro  (Dybenga I960, Jones 1967, G iraldez y Lacadena 197C)
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En p r in c ip le ,  puede suponerse que l a  causa de la s  d ife re n c ia s  en l a  f r e -  
cuencia de qulasmas de lo s  d is t in to s  brazos cromosomlcos reco n o c ib le s , sea l a  -  
d ife re n c ia  en l a s  lo n g itu d es r e la t iv e s .
Observando l a  f ig u ra  13 se cooprende que l a  In f lu e n c la  fundam ental en l a  
regresiS fi p o s i t iv a  y  s lg n if lc a t lv a  de tec tada  e n tre  e s to s  dos p a ré n e tro s , es l a  
d ife re n c ia  en l a  frecu en c la  de quiasnas d e l grupo de b razes co rto s  por un lado 
y e l  grupo de brazos la rg o s  por e l  o tro , nés que l a  p o s lb le  c o rre la c ié n  en tre  -  
lo s  dos p a rén e tro s  den tro  de cada une de lo s  gimpos. De hecho, en e l  cuadro 16 
se âp rec lan  d if e re n c ia s  s i  g n if1c a tlv a s  e n tre  brazos que tie n e n  lo n g ltu d  r e l a t i v e  
p ractlcem ente Ig u a l (b razos co rto s  de lo s  cromosomas 5 y  6) y  en camblo no se -  
observa d ife re n c ia  s ig n lf ic a t iv a  e n tre  brazos con lo n g itu d es  r e la t iv e s  muy d lfe  
re n te s  (b razos la rg o s  de lo s  cromosomas 3 y  5 ).
Âunquo en genera l en todos lo s  e s tu d lo s  r e a l i  zados se ha encontrado una 
c o rre la c ié n  p o s i t iv a  e n tre  lo n g ltu d  cromosénica y  frecu en c la  de qulasm as, se co- 
nocen numérosas excepclones: lo s  tra b a jo s  de Mather (1937) en Locusta .  y  lo s  de 
Henderson (1963) y  Fox (1973) describen  como lo s  cromosomas més pequenos presen 
tan  invarlab lem ente un qulasma, con Independencla de su lo n g ltu d .
Cuando brazos cromos6mlcos de Ig u a l lo n g ltu d  r e la t lv a  p resen tan  d ife re n te  
frecu en c la  de qulasm as, l a  e^ n llc ac ién  puede se r  su d ife re n te  contenldo en h e te -  
rocroœ atina , dado que en genera l se acep ta  que lo s  qulasmas no se forman en zonas 
h e te ro c ro n a tic a s  (v e r re v . de John 1976), n i en zonas de h e te ro c r ro a t ln a -  C (Marks 
1974; I lu lten , 1974; Fox, C arte r y  Ilewit, 1973; Santos y  G ira ldez , 1978, Jones, -  
1978). E sta  es l a  razên  que dan Sybenga y  de V ries (1972) p ara  l a  no corresponden 
c ia  de l a s  lo n g itu d es  de lo s  brazos la rg o  y  co rto  con sus re sp e c t!v a s  frecu en c ias
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de q u ia sn a s , en E-cronosonas de centeno.
Sin embargo, en n u estro  caso, e s ta  e ::p licac i6n  no es v a lid a : e l  brazo cor­
to  d e l cronoEona 5 p ré se n ta  nucha nenos h te ro c ro n a tin a  -  C que e l  brazo co rto  -  
d e l croaosonsa 6, y s in  embargo l a  frecu en c la  de qulasmas en e l  brazo 5 co rto  es 
s ig n if ic a tiv a n e n te  menor que l a  d e l brazo 6 co rto .
4 . I n te r fe r e n e ia .
4.1* In te r fe r e n e ia  a tra v ê s  d e l cen trênero .
E ste  fen&meno se e stud lS  en lo s  cuatro  pares de crmaosomas reco ­
n o c ib le s  d e l m a te r ia l P ( l6 ) .
En e l  cuadro 17 se recogen lo s  re s u lta d o s  de l a  ccmparaciên median
2
te  un jT  e n tre  la s  f re cu en c ia s  observadas de cada una de la s  cuatro  confi 
guraciones m elS tlcas p o s ib le s  para  cada une de lo s  cua tro  pares de cromoso- 
nas reco n o c ib le s , y  l a s  frecu en c ia s  esperadas segCin l a  h ip ô te s is  de indepen 
d en c la . E s te s  re s u lta d o s  Ind lcan  ap aren tenea te  in te r fe re n e ia  nega tiva  para  lo s  
cromosomas 3 , 5 y  6 .
Cuando e s te  mlsmo es tu d io  se h izo  so lo  sobre a n te ra s  con K etafase 
I  tempranas (Cuadro 1 8 ), lo s  v a lo res  observados se a ju s ta n  a lo s  esperados, 
m len tras que aparecen desv iac iones en e l  sen tld o  de in te r f e r e n e ia  negativa  
en l a s  a n te ra s  con M etafases I  médias (cuadro 19, para  lo s  cromosomas 3 y 5) 
y  en M etafase I  ta r d îa s  (cuadro 20, para e l  cromosoma 7 ) .
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Puede c o n c lu lrse , que a l  p r in c ip le  de l a  M etafase I  lo s  b razos cro 
"lOsSnicos se coaportan coao independien tes en cuanto a  l a  p ro b ab ilidad  de -  
fc rc a c ié n  de qu iasnas en cada b razo , y es en estados més avanzados que e s ta  
fa se  cuando aparecen v a lo re s  s in i l a r e s  a lo s  esperados en caso de in te r f e r e s  
c ia  n ega tiva .
E ste tib o  de e s tu d io  no se hab îa  podido hacer en centeno, ya que -  
no se podîan d is t in g u ir  lo s  d is t in to s  b iv a le n te s , a  excepci&n de lo s  B cromo 
sonas, estud iados por Sybenga y  de V ries (1972). E stos au to re s  ca lcu laban  e l  
c o e fic ie n te  de co inc idenc ia  como e l  nûnero de b iv a le n te s  cerrados observados 
p a rtid o  por e l  de esperados en caso de independ iencla . Encontraron in te r f e  -  
re n c ia  nega tiva  s ig n lf ic a t iv a  en una p la n ta  y  no en l a  o tr a ,  atribuyendo es­
to s  re su lta d o s  a una lo c a l iz a c ié n  nés proximal d e l qu iasna en e l  brazo 1er 
go en l a  p la n ta  en l a  que l a  in te r fe re n e ia  e ra  s ig n lf i c a t iv a ,  que en l a  -  
o tr a .
En e l  cuadro 21 fig u ran  lo s  c o e fic le n te s  de regresi& n e n tre  la s  -  
frecu en c ias  de qulasmas de lo s  dos brazos p ara  cada uno de lo s  cuatro  cromo 
sornas re co n o c ib le s . Se observa que no e x is te  re g re s iê n  s ig n lf ic a t iv a  en to ­
dos lo s  casos, e^:cepto para  e l  cromosoma 5, siendo p o s i t iv a .
E stos re su lta d o s  son concordantes con lo s  a n te r lo r e s ,  ya que se 
concluye que no ec:iste  dcpendencia en tre  lo s  dos brazos de cada cromosoma, 
y l a  que se d é te c ta  en e l  cromosoma 5 os ex p lic ab le  por u t i l i z a r  pares de da 
to s  co rrespond len tes a a n te ra s  que e s tan  en d ife re n te  momento de l a  M etafase 
I ,  y  per lo  ta n to  con d i s t i n to  grade de te rm in o liz a c ié n . Por e s te  nismo né- 
todo se habla detec tado  variaci& n nara  e l  t io o  de in te r fe re n e ia  o su s ig n i-
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fic a c iS r . segun e l  grupo cronos&mico de Paeonia t r i a r i s t a  ta  por H arte (1956).
Cono deciaaos an teriom en te , es conforme avanza l a  M etafase I  cuan 
do-enpiezan a  aparecer v a lo re s  observados correspond len tes a lo  esperando -  
en caso de in te r fe re n e ia  n eg a tiv a , es d e c ir  un exceso de b iv a le n te s  cerrados 
y  p a res  de u n iv a len te s  observados f r e n te  a lo  esperado. E ste  fen&meno pod rla  
se r  e ::p licado en e l  supuesto  de que l a  te m in a l iz a c iS n  a l te r a s e  de modo d i­
fe r e n te  l a s  fre cu en c ia s  r e l a t i v a s  de b iv a le n te s  ce rrados, b iv a le n te s  a b ie r ­
to s  y  p a res  de u n iv a le n te s . Partim os de una s itu ac iS n  de indppendencia e n tre  
lo s  dos b razos de un cromosoma determ inado, con C b iv a len te s  cerrados, A  ^
b iv a le n te s  a b ie r to s  unidos po r e l  brazo 1, b iv a le n te s  a b ie r to s  unido por 
e l  brazo 2 , y  siendo l a  f re cu en c la  de qulasmas en e l  brazo 1 , p:j =C 4-A.j y 
en e l  brazo 2 , Pg = C + Ag, l a s  frecu en c ias  de l a s  cuatro  configu raciones -  
mei& ticas serân :
C =  P i  .  P g  
A, = p, .
^  = <ll . P2 
I  = q , - 52
y por te n te  89 oinpl i r A l a  Ig ua ldaâ .
C X U = A^  X Ag
Sea t^ l a  p ro b ab ilid ad  de te rm in a li zaci&n para  e l  brazo 1 en lo s  
b iv a len te s  cerrados y t^ en lo s  b iv a le n te s  a b ie r to s ,  y sea tg  l a  p ro b a b ili­
dad de term inalizaci& n para  e l  b razo 2 en lo s  b iv a len te s  cerrados y t^  en -  
lo s  b iv a le n te s  a b ie r to s .  Pueden se r  d is t in to s  t^ y  t^ , y t  g y t^  .
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Despues de que se de ■ tem inalizaciSn la s  nuovas fre cu en c ia s  ( C ,
A-j , A  ^ ; U* ) de l a s  d i s t i n ta s  configuraciones a e io t ic a s  serân :
C* = C — C — tg  (l — t^ )  C — t^ tg  C = (1 — t^ ) (1 — tg  ) C
Aj = tg  (1 -  t^ ) C + ( 1 -  t^ ) A_|
A  ^ = t^ (1 -  tg  ) C 4- ( l -  t^  ) Ag
ïï ' =  ü  4- t^  A-, f  4  Ag + t^ t  g C
Dccpues de te r r in a l iz a d o , p ara  que se sigan  manteniendo l a s  frecuen  
c ia s  co rrespond len tes a f a l t a  de in te r fe re n e ia  deberâ cum plirse l a  igualdad 
C* :: U» = A'., x A»g
es d e c ir  :
(1 - t , )  ( 1 -  tg  ) C X  [  U + t^tgC  + t^ A^  + t^  Ag] =
= [ tg  (1 -  t^ ) C + (1 -  t j  ) A^] x [ t ^ ( l  - tg )  C + ( 1 't ^  ) A g]
re a l iz a d a s  l a s  operaciones co rrespond len tes:
(1 — t.j ) (1 — tg  ) eu +■ (1 -  t^ ) (1 "  ^2 ) tg  C + t^ (1 -  t^ ) ( l - tg  )
+ t^  (1 — t^ ) ( 1 — tg  ) Ag C =
= (1 - t^  ) ( 1 - tg ) A^Ag-f (1-t^ ) ( 1 - tg ) t^  t gC^ t
f t g ( l - t ^ J ( 1 - t ^ ) C  Ag + t  ^ ( 1 -  t j  ) ( 1 " tg ) A.jC
elinando  lo s  suxandos que sean ig u a le s  en lo s  dos te m in o s : 
t^ (1 -  t^ )  (1 — tg  ) A.^  C-*-t^ (1 — t^ ) ( 1 - t g )  Ag C =
= t^ (1 — t j  ) ( 1 — tg ) A-jC 4 - t g ( l  — t ^ )  ( 1 — t^ ) AgC
que s ic p lif ic a n d o  queda:
A-| ( 1 -  tg  ^ (i-J -  ) -  Ag (1 -  ) ( tg  -  t 'g  )
E sta  igualdad  se cunple cuando t   ^ = t j  . y  tg  =
Cuando t^ >  t^ y  lo s  v a lo re s  A_j y observados serân
nayores que lo s  esperados calcu lados a  p a r t i r  de p j y Pg*
Cuando t^ <  t^  y tg <  t^  lo s  v a lo res  observados C  y U’ serân  nayo 
r e s  que lo s  esperados calcu lados a  p a r t i r  de l a s  frecu en c ias  p^ y p^ en e l  
supuesto  de independencla.
En consecuencia se puede esp e ra r que a l  avanzar l a s  M etafases I  -  
eparezcan re s u lta d o s  s in i l a r e s  a  lo s  ex p lic ab le s  por in te r fe re n e ia  neg a tiv a , 
cuaiulo l a  p o s ib il id a d  de te m in a l iz a c iâ n  para  cada brazo sea nenor en un b i­
v a len te  cerradoo 'que en uno a b le r to . E sta  d ife re n c ia  de p ro b ab ilid ad  de te r n i  
n a llz ac iâ r . sozi^ ex p lic ab le  bajo  e l  punto de v is ta  de que l a s  ten s io n es o r i -  
g inadas por l a s  fu e rzas  cen trâm ericas e s tân  re p a r tid a s  en un b iv a len te  c e rra  
do en tre  lo s  dos brazos, m ientrès en un b iv a le n te  a b le r to  se estân  e je r c ie n -  
do so lo  sobre e l  brazo por e l  cual e s té  unido e l  par de cromosomas.
A modo de a c la ra c iâ n , pongamos un ejem plo, suponiendo que p  ^ = 0 '9  
y Pg = 0*6 y  en e l  supuesto de independencla, l a s  frecu en c ias  de l a s  confi­
guraciones mei&ticas serân :
C = P-j. Pg = 0 ‘54 
P-,* Qg = 0 '3 6
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ilg = q^.  = O'OÔ
U = q^. qg = 0 ’04
S i = O’l < t j  = 0 '3  y tg  = 0 '2 <  t^  = 0*5, l a  fre cu en c ia s  des -
pues de l a  te rv d n a liaac lS n  serân ;
C  =(1 -  t^ ) ( 1 -  tg  ) C = 0»3S88
Aj = tg (  1 -  t^ ) C + (1 -  t j  ) A^  = 0*3492
A  ^ = t^ (1 -  tg  ) G + (1 -  t^  ) Ag = 0*0732
U* = U + t j  A^  + t^  Ag f  t^ tg  G = 0*1888
por ta n to  l a s  nuevas fre cu en c ia s  de qu iasnas en cada brazo serân  
p j = G* + Aj = 0*738 y  Pg = C* + A  ^ = 0*462, Las frecu en c ias  esperadas
para  l a s  4 configuraciones m eiS ticas en e l  supuesto  de independencias en tre
brazos en e s te  momento serân :
C" = Pj . p  2 = 0*340956
= p j  .  q*g = 0*397044
A" = .  p^ = 0*121044
0" = q 'i*  q*2 = 0*140956
Los v a lo res  observados p ara  b iv a le n te s  cerrados y pares  de univa­
le n te s  son menores de l e  esperado ..
Debemos r e s a l t a r  oue eso no s ig n if ic a  oue lo s  b iv a le n te s  a b ie r to s
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despuês de l a  te m in a l iz a c iS n  sean nenos que an te s , de hecho tenenos 
= 0*4224 b iv a le n te s  a b ie r to s  despues de l a  te m in a l iz a c iê n  Trente a  A^4Ag = 
= 0 '«2 b iv a le n te s  a b ie r to s  an tes  de e l l a .
Tor ta n to  lo s  re su lta d o s  obtenldos de aumento de b iv a len te s  a b i ^  
to s  en e l  es tu d io  d e l apartado  de te m in a l iz a c iê n  no son co n tra d ic to r  lo s  con 
e s te  nêdelo . P ara v a lo re s  ig u a le s  t ^ ,  t  tg  t  ^ podrê observarse  despues 
de l a  te m in a l iz a c iê n  un aunento de b iv a len te s  a b ie r to s  o una d isa inuciS n  en 
funciên  de cual sea l a  frecu en c la  r e l a t i v a  de b iv a len te s  cerrados i n i c i a l .
Por o tro  la d o , l a s  v a riac io n es  en e l  a ju s te  en tre  fre cu en c ia s  obser 
vadas y  esperadas para  un nismo cromosoma en d is t in to s  momentos de l a  Meta­
fa se  I ,  podrlan  e x p lic a rse  t a l  vez por canbios en l a s  p robab ilidades de te r  
m inalizaciên  conforme avanza l a  M etafase I .
.2 . In te r fe re n e ia  in te re ro a o sê a ic a .
Las reg re s io n es  p o s i tiv a s  ob ten idas, s ig n if ic a t iv a s  en e l  caso de 
conparar l a s  frecu en c ias  de quiasnas de lo s  cromosomas 5 con e l  6 , 5 con e l  
7 y 3 con e l  7 (vease cuadro 2 2 ), pueden se r explicodas por e l  d i s t in to  gra 
do de te m in a l iz a c iê n  de l a s  a n te ra s  u t i l i z a d a s .  E n tre  e l  r e s te  de lo s  pa­
re s  de cromosomas reco n o c ib le s , no se encontraron reg res io n cs  s ig n if ic a t iv a s ,  
aunque todas eran  p o s i t iv a s .
La cocpraciên , mediante  un de con tingencia  de la s  d ife re n c ia s  
en tre  l a s  frecu en c ias  obsoz-vadas de l a s  d i s t i n ta s  c lo ses de cê lu la s  (agrupa- 
das en funciên  d e l nûaero de qulasmas en e l  grupo de cromosomas reconocib les
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y en e l  gnxpo de cromosomas no reconoc ib les) y  l a s  esperadas en caso de in ­
dependencias e n tre  e s to s  dos grupos, no re  su lta n  ..s ig n if ic a tiv a s  (vease cua- . 
dro 2 3 ).
Am'oos re s u lta d o s  pueden in te rp re ta r s e  en e l  sen tldo  de que l a  pro 
b a b ilid a d  de qu iasnas en un b iv a len te  no n o d if ic a  l a  p robab ilidad  de q u ia s -  
mas en lo s  r e s ta n te s ,  por lo  que en nuestro  m a te r ia l no parece e x i s t i r  una 
coopetencia  de b iv a le n te s  cono consecuencia de que e x is ta  un l im i te  câximo 
de quiasm as.
E stos re su lta d o s  e s tân  de acuerdo con lo s  encontrados por Sybenga 
V (1953) en l în e a s  consanguîneas de centeno, en lo s  que no observaba que l a  -  
v a rian za  in t r a c e lu la r  fu e ra  mayor qu i~ la  in t e r c e lu la r ,  y  con l a s  c o rre la c io  
nés p o s i t iv a s  observadas por Lamm (1936) tamblên en l ln e a s  consanguîneas de 
centeno. En camblo, d i f ie re n  de lo s  re s u lta d o s  que en poblaciones alogamae 
de centeno encuentran Mather y Lamm (1935). Observan que l a  varianza  i n t r a -  
c e lu la r  es mayor que l a  in te r c e lu la r ,  de modo que e x is te  una c o rre la c ié n  ne 
gatiTO en tre  lo s  b iv a le n te s  para fre cu en c la  de quiasm as. Tompoco concuerdan 
con l a  c o rre la c ié n  nega tiva  en tre  B-cromosomas y  A-cromosomas en centeno, -  
observadas por D arling ton  (1933).
5. Puentes y  frasm entos en Anafase I .
La d iscu s io n  sobre l a s  p o s ib le s  causas d e l o rigen  de lo s  puentes y fragmen­
te s  en Anafase I  se s a le  d e l o b je to  d e l n u es tro  tr a b a jo . En centeno d es in âp tico  se 
acep ta  que lo s  e r ro re s  en l a  fo ra a c io n  de quiasmas por i n te rcan b io s de tip o  U so 
lo s  responsab les de l a  formacion de a l  menos l a  mayor p a r te  de lo s  puentes y  fra_g
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mentos (Jones 1968, I 9 6 9 , Jones y  Brumpton 1971, S ira ld ez  y Lacadena 197C, Jones 
1973).
Los re s u lta d o s  ob tenldos en cuanto a  l a  variaci& n en e l  taaano de lo s  f r a ^  
mentOS, parecen  in d ic a r  una c ie r t a  e sp e c if ic id a d  por p a r te  de cada brazo cromosS 
ml CO. E ste  fen&menc^ pod rla  e x p li carse  bajo e l  supuesto de que l a  ^leterocrom atina 
tu v ie ra  alguna re la c iê n  con l a  form aciên de lo s  e r ro re s  que conducen a  l a  aper^  
cl5n de puentes y  frag n en to s. De hecho l a  forma de lo s  fragm entos obten ldos en ca­
da brazo cromosêaico se corresponde con e l  supuesto de que lo s  e rro re s  se produz
can en l a  p rox in ldad  de l a  f ro n te ra  e n tre  eu y  heterocrom atlna -  C.
A sî, a  l a  v i s ta  d e l id io g ran a  de l a  lâ n in a  I  lo s  fragm entos p a ra  cada b ra  
zo cromosêmico reconoc ib le  podrlan  e z p llc a rs e  de l a  s ig u ie n te  manera.
E l brazo la rg o  d e l cromosoma 7 da lu g a r a dos t ip o s  de fragm entos; lo s  que
lle v a n  toda l a  he terocrom atlna to m in a l  y  fragnen to s con h e te ro  y  eucrom atina, -  
que se podrlan  fo ra a r  por e r ro re s  ju n to  a l a  banda gruesa de heterocrom atlna t e -  
lo a ê r ic a  y  ju n to  a  l a  banda f in a  i n t e r s t i c l a l  respect!vam ente.
E l brazo co rto  d e l cromosoma 7 forma tam blên dos tip o s  de frag n en to s : lo s  
pequenos que podrlan  fo m o rse  por e r ro re s  jun to  a  l a  banda f in a  de h e te ro cro m ati- 
na te lo n ê r ic a  d e l o a tê l i t e  y lo s  nayores que lle v a n  l a  banda gruesa de he te ro c ro ­
m atlna, pero de in ten s id ad  d e b il que e x is te  ju n te  a l  organizador n u c le o la r , o r i ^  
nados por e r ro re s  jun to  a  d icha banda.
E l brazo la rg o  de l cromosoma 6 p résen ta  frag n en to s de pequeno tanano y fra_2 
mentos grandes que lle v a n  l a s  bandas f in a s  sub term inales . Los p rin e ro s  se forma-
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ran  por e r ro re s  ju n to  a l a s  bandas f in a s  subterm inales y lossegundos por e rro re s  
jun to  a la s  bandas f in a s  in t e r s t i c i a l e s ,  A veces se observan fragm entes que su -  
ponen l a  pêrd ida de todo e l  brazo , por e r ro re s  ju n to  a l a  banda co n tro n ê rica ,
E l brazo co rto  d e l cronosoroa 6 o rig in e  fragm entes que lle v a n  toda l a  he te  
ro c ro n a tin a  te rm in a l, y  fragm entes muy grandes con h e te ro  y eucrom atina. Los e rro  
r e s  en l a  proximidad a  l a  banda subtelom êrica o a l a  banda centrom êrica. e x p li ca- 
r îa n  reepectivam ente lo s  dos t ip o s  de fragm entes.
E l brazo la rg o  d e l cromosoma 3 da lu g a r  a fragm entos pequenos o fragm entes 
grandes que lle v a n  todo e l  brazo la rg o  o rig in ad o s .p o r e r ro re s  ju n te  a l a  banda f i  
na te lom êrica  y por e r ro re s  ju n te  a l a  ban<Ja centrom êrica.
E l brazo co rto  d e l cromosoma 3 fo in a  fragm entos con so lo  l a  h e te ro c ro n a ti 
na term inal o con eu y heterocrom atlna , cuya e x p li caciSn s é r ia  an ^ o g a  a  l a  de -  
lo s  fragm entes para  e l  brazo co rto  d e l cromosoma 6 . S in embargo, e s te  brazo o ri{ ^  
na ademâs en cuatro  de lo s  casos, un fragm ente pequeAo de eucrom atina, quedando -  
en e l  puent* e l  r e s te  de l a  banda te lom êrica .
Jones en 1973, so lo  encontrê  en su m a te r ia l e s te  t ip o  de puente y  fragmen 
to  una vez e n tre  v a r ie s  c ie n te s  de observacionos. La e x p lic ac iên  d e l o rigen  de -  
e s te  t ip o  de fragm ente podria  t e l  vez se r  l a  e x is te n c la  de una banda de eucroma­
t in a  muy f in a  en e l  i n t e r io r  de l a  banda te lom êrica  te rm in a l. De cu a lq u ie r manera 
es s ig n if ic a t iv e  e l  hecho de que so lo  e l  cromosoma 3 es e l  que p résen ta  e s ta  fo r ­
ma de puente y  fragm ente.
Para  e l  r e s te  de lo s  cromosomas se encuentran fragm entos de muy d iv e rse  -
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tomano.
E l supaestc de que lo s  e r ro re s  se produzcsui en l a  pro:cimidad con l a  fron ­
te r a  e n tre  eu y  h e tc ro c ro a a tin a  -  C c ::p lic a r la , a s t  a isn o , l a  f a l t a  de re la c iê n  
encontrada en tre  qu iasnas y p u en tes . Como cada cromosoma tie n e  un bandeo-C espe- 
c i f ic o ,  s i . l o s  puentes tien en  r e la c iê n  con l a s  bandes de heterocrom atlna -  C, l a  
c o r r e la c ié n . e n tre  puentes y  quiasmas no depende so lo  de l a s  frecu en c ias  de qu ias 
mas sino  también de su p o s ic ié n , es d e c ir  que no todos lo s  quiasmas tie n e n  l a  mi^ 
ma p ro b ab ilid ad  de se r  e rroneos.
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Se ha estud iado  l a  frecu en c la  to t a l  de pares de brazos unidos en sacos po-
l în ic o s  que estaban en d is t in to  nomento de l a  M etafase I ,  p ara  l a s  t r è s  l în e a s  P(14) 
V(20) y E(17) de centeno d e s in â p tic o , Tambiân se e s tu d ia  l a  frecu en c la  de pares de 
brazos unidos para  cada par de brazos croaosêoicos reconoc ib les mediants l a  tê cn ica  
de bandeo -  C, en a n te ra s  en d is t in to  monento de l a  Metafase I  de l a  l în e a  P (16 ). -  
Puede co n c lu lrse  que en e s te  m a te ria l e x is te  nrm pêrd ida  graduai de p a res  de brazos 
unidos conforme avanza l a  M etafase I ,  aunque dicho fenêmeno puede no se r detec tado  
por ig u a l en todos lo s  brazos cromosênicos. E ste  hecho parece ten e r coco consecuen­
c ia  una dism inuciên de b iv a le n te s  cerrados y  un aumento de pa res  de u n iv a le n te s . A
que no ta n  év iden te , parece e x i s t i r  c ie r ta  acumulaciên de b iv a le n te s  a b ie r to s .
Cuando se comparan l a s  fre cu en c ia s  de quiasmas en lo s  d is t in to s  brazos cro 
mosêmicos, en a n te ra s  que e s tâ n  en un mismo momento de l a  M etafase I ,  se concluye -  
que l a s  d ife re n c ia s  encontradas pueden se r s ig n if ic a t iv e s ,  no sê lo  en tre  lo s  dos b r 
zos de un mismo cromosoma, sino  tamblên e n tre  lo s  iurazos la rg o s  por un lad o  y  en tre  
lo s  brazos co rto s  por o tro .  M ientras la s  d ife re n c ia s  en tre  lo s  brazos la rg o s  y lo s  
co rto s  pueden e s te r  condicionadas fundamentalmente por sus d i s t i n ta s  lo n g itu d e s , no 
parece se r e s ta  l a  n a tu ra le z a  de l e s  d ife re n c ia s  en tre  lo s  brazos la rg o s  o en tre  1 
brazos co rto s  de d is t in to s  cromosomas.
Se e s tu d iê  tanb iên  e l  fenêmeno de in te r fe re n e ia  a tra v ê s  d e l cen trênero  e 
lo s  cuatro  pares  de cromosomas reco n o c ib les . Los re su ltad o s  obtenldos por lo s  dos 
mêtodos u t i l iz a d o s  in d ican  aparen te  in te r fe re n e ia  negativa  y  pueden se r e;:plicados 
como re su lta d o  de l a  e::iB tencia de te m in a l iz a c iê n . Se propone un nodelo que p a rte  
de l supuesto de independencla e n tre  lo s  brazos de un cromosoma determinado en l a  -
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fornaciên de quiasmas e indica c&aio puede lle g a rse  a un exceso de b ivalentes cerra 
dos y pares de univalentes observados fre n te  a lo s  valores esperados en caso de in  
dependencia, siecpre que la-probabilidad de term inalizacion para cada brazo croaoso 
Eiico sea menor en un bivalente cerrados que en un bivalente ab ie rto . Asî mismo este  
nodelo puede explicar l a  acumulaciên de b ivalentes ab ierto s observada.
Los resu ltados del estudio de una posibLe in te rfe re n e ia  in te r cronosêmica -  
indican que lo s  b iva len tes se coiroortan cono independientes en cuanto a l a  p robab ili 
dad de formaciên de quiasmas. Cuando aparece alguna correlacién  entre la s  frecuencias 
de quiasmas de dos b ivalen tes siecqure es p o s itiv a , y por tanto  explicable s i  lo s  pg 
re s  de dates corresponden a an teras en d is t in to s  momentos de l a  Metafase I .
For consiguiente parece ser que l a  ex istencia  comprobada de term inalizaciên 
basta para exp licar frecuencias que hubieran sido interpiretadas como consecuencia de 
in te rfe re n e ia  negativa en tre  lurazos del mismo cromosoma o en tre  d is t in to s  crtxaosomas.
Por êltim o, se estudiê l a  pxisible re la c iê n  de la  frecuencla de puentes en 
Anafase I  y del tiê o  de fragmentos que apiarecen, con l a  formaciên da quiasnas en ca 
da piar de brazos cromosêmicos. Se concluye que en es ta  re lac iên  ex iste  probablemente 
un components de posic iên , ya que no piarece que todos lo s  quiasmas tengan l a  misma 
jjrobabilidad de ser errêneos.
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